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DIE WIRKUNG DER AMMONIUMSALZE 
IN IHRER ABHÄNGIGKEIT VON DER 
WASSERSTOFFIONENKONZENTRATION. IL. 


Von 
WALTER MEvius und Horst ENGEL. 
(Eingegangen am 17. Juni 1929.) 


Einleitung. 

Vor einiger Zeit hat der eine von uns (Mevius 1928) eine Arbeit ver- 
öffentlicht, welche die Wirkung der Ammoniumsalze in ihrer Abhängig- 
keit von der Wasserstoffionenkonzentration behandelt. Neben anderen 
wurden folgende Ergebnisse erhalten: „Die Wirkung der Ammonium- 
salze starker Säuren ist von der Wasserstoffionenkonzentration der Nähr- 
lösung abhängig. Bei neutraler bis alkalischer Reaktion rufen die NH,- 
Salze eine ausgesprochene Giftwirkung hervor. Sie sind daher den 
Nitraten bei diesen py-Werten in ihrer Wirksamkeit stark unterlegen. 
Die Schäden sind von durch Säuren bedingten Giftwirkungen leicht zu 
unterscheiden. Sie machen sich in erster Linie an den Wurzeln bemerk- 
bar. Das Wachstum wird gehemmt, die Haupt- und Nebenwurzeln 
nehmen an Dicke zu. Je nach dem Grade der Schädigung tritt ein Ver- 
glasen kleiner oder größerer Wurzelteile ein. In den schwersten Fällen 
sterben die ganzen Pflanzen ab. Der schädliche Einfluß nimmt zu mit 
steigender NH,-Konzentration und mit fallender Wasserstoffionen- 
konzentration. Ungünstige Außenfaktoren, wie Lichtmangel, Eisen- 
mangel usw. bewirken eine erhebliche Steigerung der Giftwirkung der 
NH,-Salze. Mit fallendem py-Wert nimmt dann die Giftwirkung immer 
mehr ab, und im py-Intervall 5,3—5,6 sind die Ammoniumsalze in ihrer 
Wirksamkeit den Alkalinitraten gleich, und erhebliche Konzentrationen 
von ersteren werden ohne die geringste Schädigung von den Pflanzen er- 
tragen. Alle Schädigungen, die in Gegenwart von NH,-Salzen auftreten, 
müssen, vorausgesetzt, daß der py-Wert der Außenlösung nicht unter 
3,6 sinkt, nicht der physiologischen Azidität zugeschrieben, sondern 
auf ihren basischen Anteil zurückgeführt werden. In stark sauren 
Medien wird höchstwahrscheinlich die schädliche Wirkung der großen 
H-Ionenkonzentration durch die Gegenwart von Ammoniumsalzen noch 
verstärkt.‘ 
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Für diese Abhängigkeit der NH,-Salzwirkung von der Reaktion des 
Nährmediums wurde folgende Erklärung gegeben: Bestimmend für die 
Wirkung einer NH,-Salzlésung ist der Grad ihrer hydrolytischen Spal- 
tung und damit die zu ihr gehörige NH;-Tension; denn je größer diese 
ist, in um so größerem Maße dringt Ammoniak, das ein starkes Zellgift 
ist, in die Zellen ein. Die NH,-Tension richtet sich bei gleicher H-Ionen- 
konzentration nach der NH,-Salzkonzentration der Lösung; je größer 
diese ist, um so größer ist auch der NH;-Druck. Bei gleicher NH, -Salz- 
konzentration ist anderseits die Reaktion der Lösung bestimmend für die 
NH;-Tension, und zwar nimmt sie mit steigendem p,,-Wert dauernd zu. 
Aus diesem Grunde werden in sauren Lösungen stärkere NH,-Salz- 
mengen vertragen als bei neutraler oder sogar alkalischer Reaktion. 


Von uns gemeinsam wurden in den Jahren 1928 und 1929 neue Ver- 
suche unternommen, um unter genauer Kontrolle des Stickstoffumsatzes 
in den Pflanzen, besonders in den Wurzeln, neue Beweise für die Richtig- 
keit der vorstehenden Ausführungen zu erbringen. 


Methodik. 


Als Versuchspflanze diente blauer Zuckermais. In einigen wenigen Fällen 
wurde auch die weiße Lupine, Lupinus albus, verwendet. Die Maispflanzen wur- 
den, wie in der ersten Arbeit ausgeführt worden ist, vorbehandelt, d. h. vor Ver- 
suchsanstellung ihrer Hauptwurzel und des Samenkornes beraubt. Als Kultur- 
gefäße dienten wieder 2,5 1 fassende Glasgefäße aus Jenaer Glas ,,20“. Die früher 
benutzten Holzdeckel wurden durch gleichgebaute Porzellandeckel ersetzt. In 
jedes Kulturgefäß kamen auch bei diesen Versuchen wieder vier Versuchspflanzen. 
Als Lösungsmittel für die Nährsalze diente wegen seines starken Pufferungsver- 
mögens das Leitungswasser von Münster i. W. Um Nährlösungsn von py-Werten 
unter 7,0 zu erhalten, wurde folgendermaßen verfahren: durch Schwefelsäure 
wurde zunächst der Wasserstoffexponent des Leitungswassers auf 3,0 gebracht, 
sodann wurde solange CaH PO, oder, wenn größere py-Werte verlangt wurden, 
Cas(PO4)2 zugesetzt, bis der gewünschte Aziditätsgrad erreicht war. Diesen Lösun- 
gen wurden dann die übrigen Nährsalze zugesetzt. Nährlösungen von neutraler Re- 
aktion wurden erhalten, wenn dem Leitungswasser direkt als Phosphatquellen 
Fe (PO). und Cas(PO4)2 und außerdem noch 500 mg CaCO, im Liter Wasser zuge- 
setzt wurden. Unter dem Einfluß der Atmungskohlensäure der Wurzeln der Ver- 
suchspflanzen stellte sich sodann in einer derartigen Nährlösung ein pg-Wert von 
7,0—7,1 ein. Die Reaktion der Nährlösung wurde meistens kolorimetrisch mit 
Hilfe des HzLLıse-Komparators und CLarkschen Indikatoren bestimmt, in eini- 
gen Fällen aber auch elektrometrisch mit Hilfe der Mikrochinhydronelektrode 
nach PınKkussen. Elektrometrisch wurden auch die py-Werte der WurzelpreB- 
säfte bestimmt. Der Gesamtstickstoff, der Eiweißstickstoff, der lösliche Stick- 
stoff, der Ammonstickstoff, der Amidstickstoff und der a-Aminostickstoff — 
Reststickstoff — wurden nach den von ENGEL (1929) angegebenen Methoden er- 
mittelt. Bei der Bestimmung des präformierten Ammoniaks muß noch erwähnt 
werden, daß die Analyse sogleich nach Fällung der Eiweißsubstanzen im Filtrat 
vorgenommen wurde. Blieben die Eiweißfiltrate längere Zeit stehen, so erfolgte 
eine merkliche Erhöhung des präformierten Ammoniaks. Infolge der saueren Re- 
aktion des Filtrates trat offenbar eine Hydrolyse der Amidgruppe des Asparagins 
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ein, eine Erscheinung, die schon nach 24 Stunden eine Senkung des Amidstick- 
stoffs und eine Steigerung des NH,-Stickstoffs zur Folge hatte. 

Die abgeschnittenen Wurzeln kamen zunächst eine halbe Stunde lang in de- 
stilliertes Wasser, das fünf- bis sechsmal gewechselt wurde. Das Trocknen er- 
folgte durch Abtupfen mit Fließpapier. Sodann blieben die Wurzeln aufgelockert 
noch 10 Minuten lang zwischen diesem liegen. 

Die Werte der verschiedenen Stickstofffraktionen in den Tabellen wurden auf 
zwei Größen bezogen; einmal wurde das Frischgewicht der Wurzeln bzw. Sproß- 
teile als Bezugsgröße gewählt — senkrechte Ziffern —, weiterhin wurde aber auch 
der Gesamtstickstoffgehalt als Bezugsgröße benutzt — schräge Ziffern. 


Versuche. 
I. Abschnitt. 

Wenn für die von den Versuchspflanzen aus einer Ammoniumsalz- 
lösung aufgenommene NH,-Menge die in der Lösung herrschende NH;- 
Tension in erster Linie bestimmend ist, und zwar in dem Sinne, daß mit 
steigendem NH;-Druck in der Lösung die Menge des in die Wurzelzellen 
eindringenden Ammoniaks zunimmt, so muß natürlich bei gleichem 
Wachstum der Versuchspflanzen der basische Anteil der Ammonium- 
salze um so schneller aus der Lösung verschwinden, je größer der py- Wert 
des Nährmediums ist. Schon Kusnetzow (1925) fand bei Citromyces 
glaber tatsächlich bei steigender Azidität fallende NH,-Aufnahme. 
Ähnliche Beobachtungen machten PRIANISCHNIKOW (1926) und Prıa- 
NISCHNIKOV und Domonrovrrox (1926) bei Versuchen mit Hafer, Mais 
und Erbse und NH,NO, als Stickstoffquelle. Von uns wurden in dieser 
Richtung zwei Versuchsreihen angesetzt. 

1. Blauer Zuckermais wurde zunächst vom 5. III. bis 27. III. 1929 in Lei- 
tungswasser ohne Nährsalzzusatz gezogen. Man bekam so Versuchspflanzen, die 
zwar relativ reich an Kohlehydraten waren, die aber andererseits sich schon 
längere Zeit im N-Hunger befanden und infolge ihres großen N-Defizits besonders 
dazu geeignet sein mußten, große N-Mengen aus dem Nährmedium aufzunehmen. 
Am 27. III. 1929, 6 Uhr abends kamen die Versuchspflanzen in die für sie be- 
stimmten Nährlösungen, die sich in genau graduierten Gefäßen befanden, und zwar 
2 Liter pro Gefäß. Im Liter Lösung befanden sich folgende Nährsalze: 500 mg 
MgSOs, 500 mg KCl, 500 mg (NH,4)2504, 300 mg Fe;(PO,), und auBerdemCaH PO, 
bzw. Cas(PO,)e. Die Lösung mit dem größten pg-Wert erhielt ferner 500 mg 
CaCO,;. Es wurden für jeden p4-Wert zwei Parallelkulturen mit je 16 Pflanzen 
angesetzt. Außerdem erhielt ein drittes Gefäß nur Nährlösung, aber keine 
Versuchspflanzen. Nach 110 Stunden wurde der Versuch abgebrochen, der 
NH,-Verbrauch und das Frischgewicht der Pflanzen bestimmt. 

In den Gefäßen ohne Versuchspflanzen wurde dieselbe Ammonium- 
sulfatmenge gefunden wie zu Beginn des Versuches. Die übrigen Werte 
gibt die Tabelle 1 wieder. Die für die beiden Parallelkulturen gefundenen 
Zahlen sind jedesmal zu einem Wert zusammengefaßt worden. Der 
Wasserstoffexponent wurde zu Beginn und am Ende des Versuches be- 
stimmt. Es fand, wie erwartet werden mußte, überall ein Aziditäts- 


anstieg statt. 
1* 
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Auf welche Größe sollen nun die aus der Lösung verschwindenden NH,- 
Mengen bezogen werden? Zunächst wäre an das gesamte Frischgewicht zu den- 
ken. Da aber bekanntlich das Wachstum in weitem Maße von der Reaktion der 
Nährlösung abhängig ist, so muß es von erheblicher Bedeutung sein, ob man das 
Frischgewicht zu Beginn des Versuches oder am Ende feststellt. Zu brauchbaren 
Vergleichswerten dürfte aber nur das anfängliche Frischgewicht als Bezugsgröße 
führen; dieses festzustellen, ist aber, da die Pflanzen zu den Absorptionsversuchen 
weiterhin noch benutzt werden sollen, ohne eine Schädigung zahlreicher Wurzel- 
spitzen nicht möglich. Würde man das Endfrischgewicht als Bezugsgröße wählen, 
so könnte das durch die verschiedene Reaktion bedingte ungleiche Wachstum der 
Pflanzen die Verhältnisse vollständig undurchsichtig machen. Als weitere Be- 
zugsgröße könnte das Frischgewicht der in die Lösung eintauchenden Wurzelteile 
in Betracht kommen. Leider aber ist diese Bestimmung auch nur am Ende des 
Versuches möglich. Da aber auch das Wurzelwachstum stark von der Reaktion 
abhängig ist, so wird natürlich dadurch der Wert dieser Bezugsgröße sehr stark 
herabgemindert. Hinzu kommt noch als weitere Fehlerquelle, daß bei gleichen 
Frischgewichten die Oberfläche der gesamten Wurzelmassen der einzelnen Kul- 
turen sich voneinander sehr stark unterscheiden können; denn bekanntlich wer- 
den bei einigen py-Werten sehr dünne und lange Wurzeln gebildet, während bei 
anderen Wasserstoffexponenten das Wurzelwachstum in Längsrichtung stark 
gehemmt wird und die Wurzeln selbst erheblich an Dicke zunehmen. Die beste 
Bezugsgröße würde man erhalten, wenn es möglich wäre, die resorbierende Ober- 
fläche der gesamten Wurzelmassen in den verschiedenen Kulturen zu Beginn des 
Versuches zu bestimmen. Leider scheidet aber diese Möglichkeit von vornherein 
vollständig aus. Wir glauben nun, daß es am besten ist, zunächst die Versuchs- 
dauer möglichst abzukürzen, damit die durch die verschiedene Reaktion beding- 
ten Wachst terschiede nicht so stark in Erscheinung treten. Weiterhin ist 
es zweckmäßig, möglichst viele Pflanzen zu jedem Versuche zu benutzen, da dann 
die Wahrscheinlichkeit besteht, daß zu Beginn des Versuches die gesamte resor- 
bierende Oberfläche in allen Kulturen etwa die gleiche ist. Auch darf man bei 
Benutzung zahlreicher Versuchspflanzen erwarten, daß der NH,-Verbrauch in den 
einzelnen Kulturen so groß ist, daß man deutliche Unterschiede erhält. Als Be- 
zugsgröße wählt man in diesem Falle entweder die einzelne Pflanze oder das 
Gramm-Frischgewicht der in die Lösung eintauchenden Wurzelteile oder aber das 
der ganzen Pflanze. Die Benutzung zahlreicher Versuchspflanzen in jedem 
Kulturgefäß hat allerdings den Nachteil, daß die Reaktion der Nährlösung auch 
bei großer relativer Pufferung sich ziemlich schnell verändert. 














Tabelle 1. . 
| 
Die von Frisch- | Die von 
32 ne 1 nu Frisch- 1 g Frisch- | gewicht der | 1 g Frisch- 
pa id ee genommene | genommene gewicht der | gew. aufge- | in die Lösg. | gew. aufge- 
- = _ : 32 Pflanzen | nomm >intauchen- | mmen 
ur lus. nd 2 a fa ar m rex N-Menge in nn Wurzel. N-Menge in 
mg teile in g | mg 
| 
4,3 3,4 93,2 2,91 75,7 1,23 18,2 | 5,12 
6,1 | 4,0 109,6 3,43 75,3 1,45 20,5 | 5,35 
71 | 68 121,6 3,8 67,9 1,80 151 | 8,05 

















Welche BezugsgrôBe wir nun auch wählen, wir sehen immer, daB mit 
steigendem py-Wert entsprechend der größeren NH;-Tension die auf- 
genommene N-Menge zunimmt, und daß sie am Neutralpunkt ihren größ- 
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ten Wert erreicht, obwohl das Wurzel- und das Gesamtfrischgewicht der 
32 Pflanzen dort den kleinsten Wert besitzt. Das Wurzelwachstum war 
am günstigsten bei dem mittleren py-Wert. Es nahm nach beiden Seiten 
hin ab. Dabei ergab sich aber ein prinzipieller Unterschied. Am 
Neutralpunkt blieben die Wurzeln kurz, sie wurden aber auffällig dick 
und zeigten eine leicht gelbe Färbung, die in dem stark sauren Medium 
neu gebildeten Wurzeln und Wurzelteile waren schneeweiß, aber auf- 
fällig lang und dünn. Ferner zeigten die Lösungen, in denen sich diese 
Pflanzen befunden hatten, eine starke Trübung. Wir glauben, daß es 
sich hierbei um den Austritt von Phosphatiden im Sinne von HANSTEEN- 
CRANNER handelt, der durch den schnell erfolgenden starken Aziditäts- 
anstieg hervorgerufen worden ist. Für beginnende Wurzelschäden in den 
stark sauren Lösungen spricht auch das Verschwinden der Schleim- 
kappen, die an gesunden, normal wachsenden Wurzelspitzen immer an- 
getroffen werden und deren Fehlen nach allen unseren Beobachtungen 
immer das erste Zeichen von starken Wurzelschäden darstellt. 

2. Zu dieser Versuchsreihe wurden Pflanzen benutzt, die bei pg 5,5—5,7 in 
vollständiger Nährlösung und in Gegenwart von 500 mg NH,NO; als Stickstoff- 
quelle 4 Wochen lang gezogen worden waren. Diese Versuchspflanzen waren also 
sehr reichlich vor Anstellung des Versuches mit gebundenem Stickstoff versorgt 
worden. Bevor die Pflanzen in die Versuchslösungen kamen, wurden sie in Lei- 
tungswasser 24 Stunden gestellt, das dreimal gewechselt wurde. Die Nährlösung 
hatte im Liter Leitungswasser folgende Zusammensetzung: 500 mg (NH,)sS0,, 
500 mg KCl, 500 mg MgSO,, 300 mg Fez(PO,)s und CaHPO, bzw. Cag(POs)s. 
Vom 13. XI. 1928 bis 21. XI. 1928 befanden sich die Versuchspflanzen in den 
Versuchslösungen. In jedem Kulturgefäß befanden sich vier Pflanzen. Die 
Tabelle 2 gibt die Ergebnisse des Versuches wieder. 




















Tabelle 2. 
Py An-| pq _|N-Verbrauch] Frischgewicht d.4 Pflanz. 
fangs- | End- [der 4 Pflan- | Bemerkungen 
Wert Wert zen in mg om | er 
5,5 | 5,0 8,8 29,5 7,7 Wurzeln schneeweiß 
5,5 | 5,0 5,3 29,0 | 6,5 Wurzeln schneeweiß 
7,1 7,2 23,8 32,0 | 6,25 Wurzeln leicht gelb, deutlich ge- 
schädigt 
7,1 | 7,25] 14,1 280 | 6,0 Wurzeln z. T. stark geschädigt 


Auffällig ist im Vergleich zu dem vorhergehenden Versuche die ge- 
ringe NH,-Aufnahme. Diese dürfte zunächst eine Folge des durch die un- 
günstige Jahreszeit bedingten geringen Wachstums gewesen sein, weiter- 
hin wird aber auch die vorhergehende gute Versorgung mit gebundenem 
Stickstoff hemmend auf die NH,-Aufnahme und den NH,-Verbrauch 
eingewirkt haben. Jedoch auch diese Versuche lassen deutlich erkennen, 
daß mit steigendem py-Wert die NH,-Aufnahme zunimmt ; denn obwohl 
die Pflanzen in den neutral reagierenden Lösungen am Ende des Ver- 
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suches die kleinsten Wurzelmassen besessen haben und außerdem noch 
ein Teil ihrer Wurzelspitzen am Ende des Versuches geschädigt war, also 
dadurch ihr Resorptionsvermögen noch herabgesetzt sein mußte, so 
haben sie dennoch erheblich größere NH,-Mengen der Lösung entzogen. 

Die beiden Versuchsreihen haben also eindeutig gezeigt, daß mit steigen- 
dem py-Wert der Nährlösung die Versuchspflanzen den basischen Anteil 
eines NH,-Salzes in steigendem Maße aufnehmen. 

Wie die folgenden Ausführungen zeigen sollen, können aber diese Ver- 
suche nur bei kurzer Versuchsdauer zu positiven Ergebnissen führen. 
Zwischen der NH;-Tension des Nährmediums und derjenigen in den re- 
sorbierenden Wurzelzellen wird sich zunächst ein statisches Gleichge- 
wicht herstellen, das auch dauernd erhalten bliebe, wenn erstens kein 
Transpirationsstrom vorhanden wäre und zweitens nicht schon in den 
Wurzelzellen eine Umwandlung eines Teiles des präformierten Am- 
moniaks in Amide, Aminosäuren und Eiweißverbindungen stattfände. 
Wie später gezeigt wird, ist dieses aber tatsächlich der Fall. Durch diese 
Faktoren wird aber das statische Gleichgewicht dauernd gestört, so daß 
es nur zu einem dynamischen Gleichgewicht zwischen dem NH,-Druck 
in der Nährlösung und dem in den resorbierenden Wurzelzellen kommt. 
In welcher Menge in den Wurzeln die organischen N-Verbindungen ge- 
bildet werden, hängt bekanntlich einmal von der Menge des einge- 
drungenen Ammoniaks ab, sodann aber auch von den vorhandenen 
Kohlehydratmengen — siehe ENGEL 1929. 

Da letztere nun zu Beginn des Versuches in allen Versuchspflanzen 
etwa dieselben gewesen sein dürften, so muß zunächst bei höheren py- 
Werten der NH,-Verbrauch erheblich größer sein als bei kleineren. In- 
folge des dynamischen Gleichgewichtes muß nun aber ständig im Innern 
der resorbierenden Zellen bei hohem py-Wert ein größerer NH,-Druck 
herrschen als bei niederem, vorausgesetzt natürlich, daß die NH,- 
Salzkonzentrationen in den Außenlösungen etwa dieselben sind. Wenn 
nun diese NH;-Tension einen bestimmten Wert überschreitet (am Neu- 
tralpunkte wird dieses bei den zur Anwendung gekommenen NH,-Salz- 
konzentrationen der Fall gewesen sein), so muß es zu einer Schädigung 
der resorbierenden Wurzelzellen kommen und sehr wahrscheinlich auch 
zu einer Herabsetzung des Wurzel- und Sproßwachstums. Die Folge 
hiervon ist aber, daß bei längerer Versuchsdauer von den Pflanzen bei 
tieferen py-Werten infolge ihres besseren Wachstums, und weil dadurch 
das Gleichgewicht zwischen Außenlösung und Wurzelzellen in ganz be- 
sonders starkem Maße ständig gestört wird, die aufgenommene NH;- 
Menge eine stärkere Steigerung erfährt als bei den Pflanzen, die sich in 
Lösungen mit höherem py-Wert befinden. Wenn es nun außerdem noch 
in letzterem Falle zu einer Hemmung in der Eisenaufnahme und damit zur 
Chlorose kommt, wie bei unseren Versuchen tatsächlich immer beob- 
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achtet wurde, so wird in diesem Falle die Stérung des Gleichgewichtes 
zwischen Außenlösung und Wurzelzellen wegen der fehlenden Kohle- 
hydrate eine ständige Verzögerung erfahren; d. h., die NH,-Aufnahme 
muB sich noch weiterhin zugunsten der Pflanzen verschieben, die sich in 
Lösungen von kleinerem py-Wert befinden. Es kann daher der Fall ein- 
‚reten, daß jetzt der NH,-Verbrauch bei größerer Wasserstoffionen- 
konzentration größer als bei kleinerer ist. Versuche über die NH,-Ab- 
nahme in einer Nährlösung in Abhängigkeit vom Wasserstoffexponenten 
sind daher nur bei kurzer Versuchsdauer : und bei Anwendung einer großen 
Anzahl von Versuchspflanzen imstande, uns einwandfreie Ergebnisse zu 
liefern. 
II. Abschnitt. 

Seit den Untersuchungen von KınosurrA (1895), Suzuki (1896, 1897), 
TAKABAYASHI (1897, 1898) und vor allen Dingen von PRIANISCHNIKOW 
und seinen Mitarbeitern (1904, 1910, 1913, 1924, 1926) wissen wir, daß 
die höheren Pflanzen auf erhöhte NH,-Salzzufuhr durch starke Aspara- 
ginbildung antworten. Diese Beobachtungen sind in der neuesten Zeit von 
Morus (1926, 1929) bestätigt worden. Wir dürfen heute mit Recht an- 
nehmen, daß das Asparagin in der Pflanze einen Ammoniakentgifter 
darstellt — es sei auf die Ausführungen von Morxes (1926, 1929) und 
ENGEL (1929) verwiesen. RUHLAND und WeTrzeL (1926, 1927, 1929) 
haben weiterhin darauf hingewiesen, daß eine Gruppe von grünen 
Pflanzen von außen zugeführtes oder im Stoffwechsel entstehendes 
Ammoniak durch Neutralisation unschädlich machen kann. Es muß also 
in diesem Falle eine gesteigerte NH,-Zufuhr sich in einem starken An- 
stieg des präformierten Ammoniaks bemerkbar machen. Wenn die 
Ammoniakaufnahme wirklich die von uns angenommene Abhängigkeit 
von der Reaktion der Nährlösung zeigt, so muß es möglich sein, an 
Hand der in den Wurzeln auftretenden Asparaginmengen und vielleicht 
auch der Mengen präformierten Ammoniaks unsere Annahme auf ihre 
Richtigkeit zu prüfen. Weiterhin müssen dabei natürlich auch die an- 
deren Stickstofffraktionen wie Eiweiß-N und Amino-N berücksichtigt 
werden, da ja bei besonders günstigen Assimilationsbedingungen, ‘also 
großem Kohlehydratvorrat, es möglich sein muß, daß von der Pflanze 
direkt der Weg Ammoniak-Aminosäure-Eiweißstoffe beschritten wird. — 
Dabei wird es nicht zur Aufspeicherung von Asparagin kommen, obwohl 
die NH;-Aufnahme eine beträchtliche gewesen sein kann. Es wurden nun 
die folgenden Versuche zur Prüfung der Richtigkeit unserer Arbeits- 
hypothese angestellt. 

1. 30 mal 4 Pflanzen kamen am 1. VII. 1928 in Leitungswasser. Am 





1 Diese darf allerdings auch nicht zu kurz sein, damit reine Adsorptions- 
erscheinungen an den Oberflächen der Zellwandteilchen eine Aufnahme durch die 
lebenden Zellen nicht vortäuschen können. 
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4. VIL. 1928 wurden die Hauptwurzeln und die Samen entfernt, am 
7. VIL.1928 Überführung der Pflanzen in die Versuchslösungen. Am 
20. VII. 1928 wurden die Versuche abgebrochen. 

a) Leitungswasser + 220 mg (NH4)28O4 im Liter H:0. Der Anfangs py-Wert 
betrug 7,3. Während des Versuches fiel er langsam bis auf 6,8—6,9. Die Sprosse 
zeigten das bekannte Bild: lange Lebensdauer und kein Aufbleichen der ältesten 
Blätter, mittelstarke bis starke Chlorose der jüngsten Sproßteile. Die Wurzeln 
wurden im Wachstum gehemmt und nahmen erheblich an Dicke zu. Langsam 
stellten sich auch sichtbare Schäden ein. Die schneeweiße Farbe wich einem 
hellen Gelbgrau, und an den Spitzen schwanden die Schleimpfropfen. Später 
bräunten sich die Wurzelspitzen und begannen zu faulen. 

b) Leitungswasser + 260 mg NaNO, im Liter H:0. Der Anfangs-p,-Wert 
7,3 fiel während des Versuches wahrscheinlich infolge der mit zunehmender Wur- 
zelmasse zunehmenden Atmungskohlensäure auf 7,0—7,1. Die Sprosse verhielten 
sich wie bei a. Die Wurzeln zeigten anfangs eine Wachstumshemmung, die aber 
nach etwa 8 Tagen überwunden war. Am Ende des Versuches waren alle Wurzel- 
spitzen intakt und die Haupt- und Nebenwurzeln erheblich länger als in den 
(NH,)sSO,-Kulturen. 

c) Leitungswasser ohne N-Salze. Der py-Wert stellte sich auf 7,1—7,2 ein. 
Die Hauptwurzeln wuchsen sehr stark in die Länge. Sie waren schneeweiß und 
besaßen zahlreiche Nebenwurzeln. Die Sprosse blieben klein. Das Grüne der 
ältesten Blätter hellte sich schon nach wenigen Tagen auf. Bald vergilbten 
und vertrockneten sie. Die jüngsten Blätter zeigten niemals Chlorose. Sie 
deckten ihren Eisen- und N-Bedarf auf Kosten der älteren Blätter (Mevius 1928, 
Enger 1929). 

Die Pflanzen wurden zu verschiedenen Zeiten analysiert. Die Tabelle 3 
gibt die Ergebnisse der Wurzelanalysen wieder. 

Wie schon der eine von uns — ENGEL 1929 — zeigen konnte, nimmt 
bei Abwesenheit von N-Verbindungen im Nährmedium die Gesamt- 
stickstoffmenge in den Wurzeln stark ab. Von den verschiedenen N- 
Fraktionen ist von dem Abbau in erster Linie die Eiweißfraktion be- 
troffen worden. Eine deutliche Verminderung zeigt aber auch die Menge 
des Aminosäurestickstoffs. Keine nennenswerte Veränderung hat die auf 
Frischgewicht bezogene, absolute Größe des Ammon- und Amidstick- 
stoffes erfahren. Wählen wir allerdings die Gesamtstickstoffmenge als 
Bezugsgröße, so haben relativ diese beiden Fraktionen zugenommen. 

Ganz andere Verhältnisse treffen wir aber an, wenn dem Leitungs- 
wasser Ammoniumsulfat zugesetzt wird. Zunächst erfolgt ein sehr 
starker Anstieg des Gesamtstickstoffes, der später allerdings von einem 
leichten Abfall abgelöst wird. An dem Anstieg sind alle N-Fraktionen 
beteiligt, in ganz besonderem Maße aber der lösliche Stickstoff, der sich 
in 9 Tagen ungefähr versiebenfacht hat, wenn wir berücksichtigen, daß 
am 7. VII., als die Pflanzen in die (NH,), SO,-Lösungen kamen, die 
Menge des löslichen Stickstoffs noch kleiner gewesen sein muß als am 
4. VII. Von besonderem Interesse für die Beantwortung der von uns ge- 
stellten Frage sind aber die Verhältnisse bei den einzelnen Fraktionen 
der Gruppe ,,léslicher Stickstoff“. Am stärksten hat absolut — auf 
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Frischgewicht bezogen — und relativ — auf Gesamtstickstoff bezogen — 
der Amidstickstoff zugenommen, er hat sich versiebenzehnfacht. An 
zweiter Stelle steht der Ammonstickstoff, der etwa den achtfachen 
Wert erreicht, und an letzter Stelle der Aminostickstoff, der gegen Ende 
des Versuches wieder eine Verminderung erfahren hat. Die Verhältnisse 
werden noch eindeutiger, wenn wir, wie das in der Tabelle 4 geschehen 
ist, den „löslichen N‘ als Bezugsgröße wählen. 




















Tabelle 4. 
1 ml —— Ammon-N a Amino-N | Bemerkungen 
4. VII. 1928 100 7,5 25,0 67,5 | 
12. VII. 1928 | 100 7,8 52,0 “0. | 
16. VII. 1928 100 6,8 53,1 
19. VII. 1928 100 8,4 62,1 = - | Wurzelspitzen zum 
| Teil abgestorben 


Wir sehen dann deutlich, wie sich das Verhältnis Doppelter Amid-N : 
Amino-N ständig zugunsten des ersteren verschiebt. Es werden vielleicht 
mit zunehmender Versuchsdauer in steigendem Maße die gebildeten 
Aminosäuren zu Amiden weiter verarbeitet. Wie nun die Eiweißstick- 
stoffabnahme gegen Ende des Versuches erkennen läßt, müssen im Gegen- 
satz zu den ersten Tagen des Versuches, wo ein deutlicher Eiweißaufbau 
festgestellt werden konnte, die Aminosäuren, wenigstens zu einem Teile, 
aus dem Eiweißabbau stammen. Infolge der ständig eindringenden 
großen Ammoniakmengen ist vielleicht die Pflanze gezwungen, um das 
Ammoniak zu entgiften, ihre Reserveeiweißstoffe zu hydrolysieren und 
so Aminosäuren zur Bildung von Amiden heranzuziehen. Diese aller- 
dings keineswegs ausreichend bewiesene Tatsache läßt sich sehr wohl 
in die schematische Darstellung des Stickstoffumsatzes einordnen, die der 
eine von uns (ENGEL 1929) angegeben hat. 

Wie weiterhin festgestellt werden konnte, entfiel der Amidstickstoff 
wohl vollständig auf Asparagin; denn es gelang, dieses Amid aus den 
Wurzelpreßsäften abzuscheiden. Die Wurzeln wurden zerrieben, der 
Wurzelbrei mit 1% Tanninlösung versetzt und vom Rückstand abfiltriert. 
Die Entfernung der überschüssigen Gerbsäure aus dem Filtrat geschah 
mittels Barytlauge, die Entfernung des überschüssigen Bariums durch : 
Ammoniumkarbonat. Das ammoniakalische Filtrat wurde bis zur 
Sirupkonsistenz eingeengt und mit Alkohol gefällt. Der Niederschlag 
wurde in wenig Wasser gelöst und abermals mit Alkohol gefällt. Die da- 
bei entstehenden Kristalle zeigten die für das Asparagin charakteristi- 
schen Eigenschaften. 

Wieder andere Verhältnisse treffen wir in den Pflanzenwurzeln an, 
die in den NaNO,-Lösungen gestanden haben. Hier hat auch der Ge- 
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samtstickstoff eine, allerdings erheblich geringere, Steigerung erfahren. 
Der lösliche Stickstoff hat sich aber in den ersten 11 Tagen nur etwa um 
die Hälfte vermehrt und nach 19 Tagen nur verdoppelt. Von den ein- 
zelnen Fraktionen des löslichen Stickstoffs hat der Ammonstickstoff, 
auf Frischgewicht bezogen, überhaupt keine Änderung erfahren. Auf 
Gesamtstickstoff bezogen hat er sich sogar deutlich vermindert. Das 
Asparagin hat sich verdreifacht. Eine Verdoppelung hat der Amino- 
stickstoff erfahren. Mit einigen Worten ist auch noch auf die Frage ein- 
zugehen, in welcher Form das präformierte Ammoniak vorliegt. Die 
NH,-Fraktion umfaßt sowohl das freie Ammoniak als auch dasjenige, 
welches an Säuren gebunden ist. Bei den (NH,)SO,-Pflanzen muß fast 
alles präformierte Ammoniak in Form von NH,-Salzen vorliegen, denn 
sonst hätte der Preßsaft einen erheblich höheren py-Wert liefern müssen 
als derjenige der NaNO,-Pflanzen, die nur geringe Mengen NH,-N be- 
sitzen. Für die Gegenwart von freiem Ammoniak scheint allerdings ein 
Vergleich mit dem niedrigen py-Wert des Preßsaftes der im N-freien 
Medium gezogenen Wurzeln zu sprechen. Ein solcher Vergleich scheint 
uns aber nicht angängig zu sein. 

Die Beobachtung, daß die Abwesenheit von N-Verbindungen im 
Nährmedium von einem Abfall des pg-Wertes des Preßsaftes begleitet 
ist, steht vollständig in Übereinstimmung mit den Befunden von Rux- 
LAND und WETZEL (1926), die ebenfalls beobachten konnten, daß sich 
Stickstoffmangel in einem Aziditätsanstieg der Gewebepreßsäfte äußert. 
Wegen dieses Verhaltens, und weil die Wurzeln der im reinen Leitungs- 
wasser gezogenen Pflanzen sich morphologisch sehr stark von denen der 
Pflanzen unterscheiden, die in der (NH,)SO,- bzw. NaNO,-Lösung ge- 
zogen worden sind, glauben wir, daß man überhaupt keine Vergleiche 
zwischen den Preßsäften der N-freien Kulturen und denen der N-führen- 
den Kulturen anstellen darf. Den gleichen morphologischen Bau zeigen 
aber die Wurzeln der (NH,),SO,-Pflanzen und die der NaNO,- Pflanzen, 
daher scheint uns wohl hier ein Vergleich des py-Wertes der PreBsäfte 
erlaubt zu sein. 

Bei unseren Versuchspflanzen wurden auch die N-Verhälntisse in den 
verschiedensten Blättern analysiert. Die folgende Tabelle gibt die Er- 
gebnisse wieder. 

In den ältesten Blättern der mit Ammoniumsulfat ernährten Pflanzen 
hat also trotz erheblicher Ammoniak-Aufnahme durch die Wurzeln 
keine Neubildung von Eiweißstoffen stattgefunden. Vielleicht ist sogar 
der Eiweißabbau, der in den ältesten Blättern der Hungerpflanzen in so 
starkem Maße erfolgte, auch bei N-Zufuhr nicht vollständig zum Still- 
stand gekommen. Eine deutliche, wenn auch nicht sehr starke Steigerung 
hat dagegen der Gehalt an Amino-N, NH,-N und an Asparagin erfahren. 
Vergleichen wir aber diese Zunahmen mit denen in den Wurzeln, so ergibt 
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sich doch ein sehr auffälliger Unterschied. Das Verhältnis gebundener 
Kohlenstoff : gebundenem Stickstoff, das in den Wurzeln eine sehr starke 
Verschiebung zugunsten des letzteren erfahren hatte, muß sich in den 
ältesten Blättern wieder zugunsten des Kohlenstoffs verschoben haben. 
Dafür spricht auch der relativ hohe Wert des Verhältnisses EiweiB-N : 
löslichem N in den ältesten Blättern. 

In den zweitjüngsten und jüngsten Blättern, die, da keine Eisen- 
quelle gegeben wurde, eine ausgesprochene Eisenchlorose zeigten, treffen 
wir wieder ganz andere N-Verhältnisse an. Alle N-Fraktionen haben zu- 
genommen, einige sogar in sehr starkem Maße. Die geringste Steigerung 
hat aber der Eiweißstickstoff erfahren. Ja relativ genommen, hat er so- 
gar abgenommen, so daß sich das Verhältnis Eiweiß-N : löslichem N sehr 
stark zugunsten des letzteren verschoben hat. Außerordentlich groß ist 
die Zunahme an Asparagin und an Aminosäuren. Sehr gering ist die 
Steigerung an präformiertem Ammoniak. Vergleichen wir die Verhält- 
nisse in den verschiedenen Blättern mit denen in den Wurzeln, so sehen wir 
zunächst, daß die Fülle der in den Wurzeln gebildeten N- Verbindungen 
mit Ausnahme des präformierten Ammoniaks in die Sproßspitzen geleitet 
wird. Dort erfolgt eine Ansammlung, weil wegen Mangel an wichtigen 
Nährstoffen — es wurde ja keine vollständige Nährlösung gegeben — das 
Sproßwachstum außerordentlich schwach ist. Auf dem Wege zu den Sproß- 
spitzen treffen die in den Wurzeln befindlichen NH,-Salze auf die in den 
normal grünen, älteren Blätter gebildeten und von dort auch nach den 
Wurzeln abgeleiteten N-freien Assimilate. Die Folge davon ist, daß absolut 
und relativ die Menge des präformierten Ammoniaks auf dem Wege zur 
Sproßspitze eine ständige Verminderung erfährt. Die günstigere Lage des 
Sprosses in bezug auf die Versorgung mit gebundenem Kohlenstoff läßt 
sich auch an dem hohen Gehalt der jüngeren Blätter an Eiweiß- und 
Aminostickstoff erkennen. Wir dürfen erwarten, daß der Gehalt an Ei- 
weißsubstanzen noch größer gewesen wäre, wenn nicht die jüngsten 
Teile durch die Eisenchlorose mehr oder weniger vollständig in ihrer 
CO,-Assimilation gehemmt worden wären. 

Bei den Nitratpflanzen treffen wir in den jüngsten, chlorotischen 
Blättern ganz ähnliche Verhältnisse an wie in den entsprechenden der 
Ammonpflanzen. Die relativen Werte der einzelnen N-Fraktionen 
beider Versuchsreihen zeigen eine geradezu auffallende Überein- 
stimmung. Beziehen wir die verschiedenen N-Fraktionen allerdings auf 
das Frischgewicht, so haben Gesamtstickstoff, Eiweißstickstoff und Amid- 
stickstoff bei den NaNO,-Pflanzen eine geringere Zunahme erfahren. 
Dieses dürfte wohl eine Folge des geringeren Vorrats der Wurzeln an ge- 
bundenem Stickstoff sein. Besonders auffällig ist nun aber der große Ge- 
halt der jüngsten Blätter der Nitratpflanzen an Asparagin. Unter Be- 
rücksichtigung der Annahme, daß Asparagin ein Entgiftungsprodukt des 
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Ammoniaks darstellt und immer nur dann in größeren Mengen auftritt, 
wenn von außen zugeführtes oder im Stoffwechsel entstehendes Am- 
moniak in der Pflanze nur ungenügende Vorräte an N-freien organischen 
Kohlenstoffverbindungen antrifft, dürfen wir den Schluß ziehen, daß 
in unserem Falle auch bei Ernährung mit Nitraten in den Maispflanzen 
relativ große Mengen von Ammoniak aufgetreten sein müssen, die nur 
durch Reduktion aus den Nitraten entstanden sein können. Stammten 
sie aus desaminierten Aminosäuren, dann hätte man auch in den jüngsten 
Blättern derjenigen Pflanzen einen ähnlichen Asparaginanstieg fest- 
stellen müssen, die in reinem Leitungswasser gezogen worden waren. 
Dieses ist aber, wie schon früher der eine von uns — ENGEL 1929 — ge- 
zeigt hat, nicht der Fall. Die Übereinstimmung des N-Haushaltes in den 
jüngsten Blättern der mit NO;-N und mit NH,-N ernährten Mais- 
pflanzen dürfte uns gestatten, bemerkenswerte Schlüsse über den Vor- 
gang der Eiweißsynthese bei Fütterung mit Nitraten zu ziehen. Es soll 
hierauf noch kurz am Schluß der Arbeit eingegangen werden. 

Aus diesen Beobachtungen geht also hervor, daß Maispflanzen, die 
sich in einer neutral reagierenden Ammoniumsulfatlösung befinden, in 
ihren Wurzeln einen außerordentlich großen Anstieg ihres Gehaltes an prä- 
formiertem Ammoniak und Asparagin erkennen lassen, Mengen, die um 
das Vielfache größer sind als diejenigen, die angetroffen werden, wenn den 
Pflanzen Natriumnitrat als N-Quelle dargeboten wird. Aus Preßsaft-py- 
Messungen geht hervor, daß das präformierte Ammoniak fast vollständig 
als NH,-Salz in den Wurzeln vorliegen muß. Der starke Anstieg der Amid- 
und der NH,-Salz- Mengen in den Pflanzenwurzeln läßt noch den weiteren 
Schluß zu, daß bei neutraler Reaktion auch aus einer relativ schwachen 
(NH ,)SO,-Lösung Ammoniak in für die Wurzelzellen unerwünscht großen 
Mengen in diese eindringt, und daß die Kohlehydratvorräte in den Wurzeln 
nicht ausreichen, um alles eingedrungene Ammoniak direkt über Amino- 
säuren in Eiweißsubsianzen zu überführen. Die sich nach einigen Tagen 
einstellenden Wurzelschäden müssen dadurch bedingt sein, daß auch die 
letzien Reserven zur Entgiftung des Ammoniaks verbraucht sind. In den 
Sprossen kehren mit fortschreitender Entfernung von den resorbierenden 
Wurzelteilen langsam normalere N-Verhältnisse wieder. Besonders auf- 
fällig ist der starke Abfall des Gehaltes an präformiertem Ammoniak. Es 
dürfte jetzt auch verständlich werden, warum bei Ammoniakvergiftung 
die Sprosse auch dann noch nicht die geringsten Schäden erkennen lassen, 
wenn schon ganze Wurzelteile der Zerstörung anheimgefallen sind. 

2. Zu den folgenden Versuchsreihen, die mit gleichaltrigen und ebenso 
vorbehandelten Maispflanzen wie bei den vorhergehenden Versuchen an- 
gestellt wurden, kamen vollständige Nährlösungen zur Anwendung. Am 
7. VII. 1928 wurden die Versuchspflanzen in die Nährlösung überführt, 
die im Liter Wasser folgende Nährsalzmengen führten : 750 mg NH,NOs, 
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500 mg MgSO,, 500 mg KCl, 300 mg Fe,(PO,). + CaHPO,. Damit der 
Pa-Wert nicht so schnellen Änderungen ausgesetzt war, wurde an Stelle 
des stark physiologisch sauren Ammoniumsulfates das schwächer 
physiologisch saure Ammoniumnitrat gewählt. Es wurden zwei Ver- 
suchsreihen angesetzt von je 6x4 Pflanzen. Am 20. VII. wurden alle 
Lösungen erneuert. 


a) Reihe mit p,-Anfangswert 4,0. Die Wasserstoffionenkonzentration stieg 
langsam an. Als der Versuch am 2. VIII. 1928 abgebrochen wurde, war der 
Pu-Wert auf 3,2—3,1 gefallen. Das Wurzelwachstum war anfangs gut. Lange, 
dünne Haupt- und Nebenwurzeln wurden gebildet. Gegen Ende des Versuches 
ließ das Wachstum stark nach, und an den Wurzelspitzen traten typische Säure- 
schäden auf. Letzteres war aber noch nicht der Fall, als die Wurzeln am 27. VII. 
analysiert wurden. Auch das Sproßwachstum war gut. Die Blätter waren auf- 
fallend dunkelgrün gefärbt. Kurz vor Abbruch der Untersuchungen traten an 
einigen Blattspitzen die schon in der ersten Arbeit beschriebenen ‚‚Säureschäden“ 
auf. An diesen Stellen ließ der Turgor in den Zellen nach, die Blattspitzen 
schrumpften zusammen und die Gewebepartien starben ab. Wurden die noch 
nicht ausgerollten, jüngsten Blätter befallen, so gelang es diesen nicht mehr, sich 
zu entfalten, und langsam faulten sodann die Endknospen ab. 

b) Reihe mit p,-Anfangswert 5,7. Am Ende des Versuches betrug der Py- 
Wert, der gleichfalls ständig langsam gesunken war, 5,0—5,1. Das Wurzel- und 
Sproßwachstum war sehr gut. Schäden oder leichte Chlorose wurden niemals 
festgestellt. Am Ende des Versuches waren die Pflanzen dieser Reihe erheblich 
kräftiger als die der vorhergehenden. Es war dieses ja auch zu erwarten gewesen, 
da die Reaktion der Nährlösung für diesen Mais, dessen py-Optimum bei etwa 5,5 
liegt, eine ganz besonders günstige gewesen sein muß. Die Wurzeln waren schnee- 
weiß und erheblich kräftiger als die der Pflanzen, die in dem stark sauren Me- 
dium gezogen worden waren. Irgendwelche Wachstumshemmungen wurden nie- 
mals an den Wurzeln beobachtet. 


Am 2.VIII.1928 wurden von allen Kulturen Wurzelpreßsäfte herge- 
stellt und deren py-Wert bestimmt. Die Werte für die verschiedenen 
N-Fraktionen bei den beiden Kulturreihen gibt die Tabelle 6 wieder. 
Zum Vergleich sind auch noch Analysenwerte, die an den Ausgangs- 
pflanzen gewonnen wurden, beigefügt. 

Trotz der sehr großen Gaben von anorganisch gebundenem N 
zeigen die Wurzeln beider Versuchsreihen im Vergleich zu den vorher- 
gehenden Versuchen mit (NH,)SO, als N-Quelle einen wesentlich ge- 
ringeren Gehalt an Gesamtstickstoff, ja dieser ist sogar noch geringer 
als bei.den Wurzeln der Nitratkulturen. Diese Verminderung des Ge- 
samtstickstoffs fällt nur zu einem kleinen Teil auf den Eiweißstickstoff. 
In erster Linie ist sie eine Folge des niedrigen Betrages für den löslichen 
Stickstoff. Besonders ins Auge fallend ist die geringe Menge präfor- 
mierten Ammoniaks und Asparagins. Diese beiden N-Fraktionen er- 
reichen, wie auch nach unserer Hypothese erwartet werden mußte, in den 
Wurzeln der Pflanzen, die in dem stark sauren Medium gezogen sind, 
ihre niedrigsten Werte. Wie gering bei diesen Pflanzen der aufge- 
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nommene gebundene Stickstoff gewesen sein muß, das geht auch aus 
einem Vergleich mit den Ausgangspflanzen hervor. Die Menge aller N- 
Fraktionen hat zwar unter dem Einfluß des Ammoniumnitrates eine 
deutliche Steigerung erfahren; der Eiweißstickstoff ist z. B. von 0,125% 
auf 0,153% gestiegen. Da aber das Verhältnis fast aller N-Fraktionen zu- 
einander eine geradezu auffallende Übereinstimmung mit dem des Aus- 
gangsmaterials zeigt, so muß daraus geschlossen werden, daß das Ver- 
hältnis N:C in der Wurzel dauernd seinen ursprünglichen Wert beibe- 
halten hat. Bei den Pflanzen, die bei den höheren py-Werten aufge- 
wachsen sind, muß, wie die relativen Werte der verschiedenen N-Frak- 
tionen zeigen, eine leichte Verschiebung zugunsten des Stickstoffs erfolgt 
sein. Es hat wahrscheinlich infolge der etwas größeren NH;-Tension der 
Nährlösung ein stärkeres Eindringen von Ammoniak stattgefunden, ohne 
daß eine entsprechend stärkere Zufuhr an Kohlehydraten erfolgt ist. 

Bei den in den schwach sauren Lösungen gezogenen Pflanzen nimmt 
der Eiweißstickstoff in den Blättern mit abnehmendem Alter ständig ab, 
wenn wir die Gesamtstickstoffmenge als Bezugsgröße wählen. Umge- 
kehrt erfahren NH,-N, Amino-N und besonders der Asparaginstickstoff 
eine ständige Zunahme. Letzterer erreicht in den jüngsten Blättern, 
gleichgültig, welche Bezugsgröße wir wählen, einen etwa 10mal so großen 
Wert wie in den ältesten Blättern. Dieser hohe Gehalt an löslichen N- 
Verbindungen, besonders an dem ‚‚Reservestoff‘‘ Asparagin, dürfte sich 
leicht daraus erklären, daß die jungen noch nicht vollständig ausge- 
wachsenen Blätter Stellen größten N-Bedarfes darstellen. Hinzu kommt 
noch, daß sie auch die Stellen stärkster Transpiration sind. Nicht ganz so 
gesetzmäßig liegen die Verhältnisse bei den Pflanzen, die in den stark 
sauren Lösungen gezogen worden sind. Hier haben sich, wenn die Ge- 
samtstickstoffmenge als Bezugsgröße gewählt wird, die Verhältnisse 
zwischen den jüngsten und den etwas älteren Blättern umgekehrt. Es 
wäre sehr wohl denkbar, daß hier eine Abnormalität vorliegt, die in ur- 
sächlichem Zusammenhange steht mit dem starken Aziditätsanstieg 
und den niedrigem py-Wert in der Nährlôsung ; denn mit dieser Möglich- 
keit muß um so mehr gerechnet werden, als an einigen Blattspitzen 
schon die „Säureschäden‘‘ auftraten. Auch der relativ große Gehalt an 
NH,-N in dem Mittelstück der ausgewachsenen jungen Blätter kann 
vielleicht hiermit in ursächlichem Zusammenhang stehen. 

Weiterhin geht auch noch aus unserer Tabelle hervor, daß in den äl- 
testen Blättern, im Gegensatz zu denen im vorhergehenden Versuche, 
noch eine erhebliche Eiweißsynthese stattgefunden hat. Worauf kann 
dieser Unterschied wohl zurückgeführt werden? Bei den früheren Ver- 
suchen waren die jungen und jüngsten Blätter mittelstark bis stark 
chlorotisch, so daß für die Versorgung der ganzen Pflanze mit gebun- 
denem Kohlenstoff fast nur die ältesten Blätter in Betracht kamen, 
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während, wie der sehr hohe Gehalt an Asparagin in den Wurzeln und in 
den jüngsten Blättern zeigt, in diesen Organen ein ausgesprochenes De- 
fizit an gebundenem Kohlenstoff herrscht. Dieses mußte sehr wahrschein- 
lich eine schnelle Entleerung der älteren Blätter, den einzigsten Stellen 
starker C-Assimilation, an Kohlehydraten zur Folge haben. Es übten 
gewissermaßen alle übrigen Pflanzenteile eine saugende Wirkung auf die 
ältesten Blätter aus, so daß es dort gar nicht mehr infolge eines gewissen 
Kohlehydratmangels zu einer Eiweißbildung kommen konnte. Anders 
liegen natürlich die Verhältnisse, wenn alle Blätter zur normalen C-Assi- 
milation befähigt sind und allein die Wurzeln als Nur-Kohlenstoffver- 
brauchsstellen in Betracht kommen, wie es bei den vorliegenden Ver- 
suchen der Fall gewesen ist. Jetzt ist in den älteren Blättern, da der ge- 
bundene Kohlenstoff nicht so schnell ihnen entzogen wird, auch eine 
stärkere Eiweißsynthese möglich. Zum Schluß sei allerdings auch noch 
darauf aufmerksam gemacht, daß bei den ersten Versuchen keine voll- 
ständigen Nährlösungen den Pflanzen dargeboten wurden. Es ist daher 
der Einwand nicht einfach von der Hand zu weisen, daß das Fehlen ir- 
gend eines Stoffes die Ursache für das Fehlen einer Eiweiß-N-Zunahme 
in den ältesten Blättern gewesen ist. Die in N-freiem Medium gezogenen 
Wurzeln lieferten auch hier wieder die sauersten Wurzelpreßsäfte. 

Unsere zweite Versuchsreihe hat also gezeigt, daß bei kleinen py- 
Werten der Nährlösung trotz der Gegenwart großer NH,-Salzmengen die 
N-Aufnahme relativ sehr schwach sein muß ; denn präformiertes Ammoniak 
und Asparagin kommen in normalen Mengen vor. Diese sind in den Wur- 
zeln um so kleiner, je größer die Azidität der Lösung ist. 

Da die beiden vorhergehenden Gruppen von Versuchen nicht direkt 
miteinander zu vergleichen sind — in einem Falle wurde eine unvoll- 
ständige Nährlösung benutzt —, so wurde eine dritte Reihe von Ver- 
suchen angesetzt. Es sollte dadurch der Einwand entkräftet werden, 
daß in den Wurzeln der bei neutraler Reaktion und in Gegenwart von 
(NH,)SO, gezogenen Pflanzen nur deshalb so große Mengen von Am- 
mon-N und Amid-N angetroffen wurden, weil in der Nährlösung wichtige 
Nährstoffe, besonders Phosphorsäure fehlten und dadurch eine Weiter- 
verarbeitung der beiden N-Fraktionen unterbunden wurde. Es wäre nur 
durch die Anreicherung von Zwischenprodukten ein starkes Eindringen 
von Ammoniak vorgetäuscht worden. 

3. Zu diesen Versuchen wurden vollständige Nährlösungen von 
gleicher Zusammensetzung wie bei den vorhergehenden Versuchsreihen 
benutzt. Pro Liter Nährlösung wurden 750mg NH,NO, oder 1575 mg 
NaNO; gegeben. Zu jedem Versuch wurden 6 x 4 Pflanzen benutzt. Am 
4. IX. 1928 kamen die Maispflanzen in die Versuchslösungen. Nach Ab- 
bruch des Versuches wurde auch das prozentuale Trockengewicht der 
Sprosse bestimmt. Zu diesem Zwecke wurde am Ende des Versuches 
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zunächst das SproBfrischgewicht aller Pflanzen ermittelt. Sodann lieBen 
wir sie 20 Tage lang an der Luft trocknen und noch 30 Minuten lang 
bei 100° nachtrocknen. 


a) 750 mg NH,NO,+ 500mg CaCOsz, p,,-Anfangswert 7,0—7,1. Der Wasser- 
stoffexponent pendelte während der ganzen Versuchsdauer zwischen 6,9 und 7,1. 
Die Pflanzen zeigten die schon in der ersten Arbeit beschriebenen Ausfallerschei- 
nungen: mittelstarke Chlorose der jiingsten Blatter, die aber gegen Ende des 
Versuches erheblich zurückgegangen war, Hemmung des Wurzel- und des SproB- 
wachstums. Die Wurzeln blieben relativ kurz, nahmen aber erheblich, besonders an 
den jüngeren Teilen, an Dicke zu. Nach einigen Tagen trat eine Graugelbfarbung 
der Wurzeln auf, kurz darauf starben ganze Wurzelteile ab. Auffallig war es 
weiterhin, daB beim Zerreiben der Wurzeln zur PreBsaftgewinnung diese sich als 
auBerordentlich spréde und zerbrechlich erwiesen. Die in einem N-freien Medium 
gezogenen Wurzeln waren sehr viel fester und zäher. Die WurzelpreBsäfte der 
Ammon-Pflanzen lieferten folgende py-Werte: 5,75, 5,75, 5,73, 5,73, 5,73, 5,73. 

b) 1575 mg NaNO, + 500 mg CaCOsg, p,,-Anfangswert 7,0—7,1. Der Wasser- 
stoffexponent stieg langsam bis auf 7,3. Das SproBwachstum war sehr gut. Zu 
Beginn des Versuches stellte sich eine leichte Chlorose ein, die aber nach wenigen 
Tagen überwunden war. Am Ende des Versuches waren alle Pflanzen kraftig 
griin gefarbt. Auch das Wurzelwachstum war gut, allerdings waren die Wurzeln 
kiirzer und etwas dicker als in den entsprechenden sauren Lésungen. Wurzel- 
schäden traten niemals auf. Die Wurzelpreßsäfte lieferten folgende py-Werte: 
5,71, 5,73, 5,77, 5,75, 5,78, 5,80, die Wurzeln waren weniger spröde als bei a. 

c) 750mg NH,NO,;, p,-Anjangswert 5,5. Der Wasserstoffexponent fiel 
während des Versuches langsam bis auf 5,1—5,0. Das Sproß- und Wurzelwachs- 
tum war ausgezeichnet. Die Blätter waren saftig grün, die Haupt- und Neben- 
wurzeln schneeweiß und sehr lang. Es wurden nicht die geringsten Schäden be- 
obachtet. Die Pflanzen waren bei weitem die kräftigsten der ganzen NH,NO,- 
Reihe. Die Wurzeln waren sehr spröde und zerbrechlich. Der p;-Wert der Wur- 
zelpreßsäfte betrug 5,56, 5,56, 5,52, 5,52, 5,54, 5,56. Das Frischgewicht der Sprosse 
verhielt sich zu demjenigen der bei neutraler Reaktion gezogenen Ammonpflanzen 
wie 160 : 104. 

d) 1575 mg NaNO,, p,-Anfangswert 5,5. Der Wasserstoffexponent stieg in 
wenigen Tagen bis auf 6,5. Er wurde dann aber immer durch Schwefelsäure auf 
seinen ursprünglichen Wert zurückgebracht. Dieser ständige, starke py-Wechsel 
zeigte sich auch etwas im Wachstum der Pflanzen. Die Wurzelentwicklung war 
allerdings ausgezeichnet. Die Wurzeln waren lang und schneeweiß. Auch die 
Sprosse waren kräftig und dunkelgrün gefärbt. Im Vergleich zu den Nitrat- 
Kulturen, die bei neutraler Reaktion gezogen wurden, hätte aber nach allen 
unseren früheren Beobachtungen die Entwicklung der Pflanzen eine noch kräf- 
tigere sein müssen. Die Wurzeln waren erheblich fester als die der ent- 
sprechenden NH,NO,-Kulturen. Die Wurzelpreßsäfte lieferten folgende p4-Werte: 
5,68, 5,68, 5,68, 5,68, 5,68, 5,73. 

e) 750 mg NH,NO,, p,-Anfangswert 4,1. Die in den Kulturen erfolgenden 
Aziditätsanstiege gibt die Tabelle 7 wieder. 

Das Wachstum der Sprosse war zunächst sehr gut. Die Blätter waren tief 
dunkelgrün gefärbt, sie waren aber auffallend schmal. Langsam blieben die Pflan- 
zen stark hinter den entsprechenden in den schwächer sauren Lösungen zurück. 
Am Ende des Versuches verhielten sich die Frischgewichte wie 93 : 160, auch 
zeigten sich an einigen Blattspitzen leichte Säureschäden. Das Wurzelwachstum 
war anfangs ebenfalls recht gut. Bald ließ es aber infolge des Aziditätsanstieges 
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Tabelle 7. 

Pa-Wert am: 10. IX. 16. IX. 26. IX. | 28. IX. 
OS? Ee 3,8 3,5 3,3 3,2 
Kultur2. ...... 3,7 3,4 3,2 3,1 
Kultur 3. . . . . .. 3,8 3,4 3,3 3,2 
Kultur 4. ... ... 3,6 3,4 3,2 3,1 
Kultur5. . . . . .. 3,7 3,4 3,2 3,1 
Kultur6. . . . . .. 3,7 3,4 3,2 3,1 





stark nach. Am Ende des Versuches waren die meisten Wurzeln auffallend lang 
und dünn. Die Hauptwurzeln ähnelten sehr stark denjenigen, die in einem N- 
freien Nährmedium ausgebildet werden. An den Wurzelspitzen waren am Ende 
des Versuches die Schleimtropfen verschwunden. Es deutet dieses auf beginnende 
Wurzelspitzenschäden hin, die durch die zu starke Azidität der Lösung hervor- 
worden sind. Zerstörungen der Wurzelspitzen wurden aber nicht beob- 
achtet. Die Wurzelpreßsäfte lieferten folgende py-Werte: 5,30, 5,30, 5,30, 5,35, 
5,35, 5,37. 

f) 1575 mg NaNO,, Anjangs-p,-Wert 4,5. Der Wasserstoffexponent stieg 
in 5—7 Tagen auf 5,5. Er wurde dann aber immer wieder auf seinen ursprüng- 
lichen Wert zurückgebracht. Das Sproß- und Wurzelwachstum war ganz ausge- 
zeichnet. Die Wurzelpreßsäfte lieferten folgende py-Werte: 5,44, 5,44, 5,46, 
5,47, 5,47 5,47. 

g) 750 mg (NH,)2S0, + 500 mg CaCO;, Anfangs-p,- Wert 7,0—7,1. Anfangs 
sehr starke Chlorose der jüngsten Sproßteile, die noch deutlich am Ende des Ver- 
suches zu erkennen ist. Das Sproßwachstum war etwa dasselbe wie bei a. Die 
Wurzein waren durch das Ammoniumsulfat sehr stark geschädigt worden. Am 
28. IX. waren derartig große Wurzelstücke abgestorben und verfault, daß es nicht 
mehr möglich war, den pg- Wert der WurzelpreBsäfte zu bestimmen und Analysen 
von den Wurzeln auszuführen. Die Steigerung der Schäden im Vergleich zu a 
muß auf den größeren Gehalt der Lösung an NH,-Ionen zurückgeführt werden; 
denn damit muß natürlich bei gleicher Reaktion die NH,-Tension zugenommen 
haben. 

Die Tabelle 8 gibt die Analysenergebnisse wieder. 

Auch diese Tabelle zeigt, daß die Wurzeln der NH,-Pflanzen bei 
Pu 7,0 einen ganz anormal hohen Gehalt an Gesamtstickstoff besitzen, 
der in erster Linie durch die großen Mengen von präformiertem Ammoniak 
und Asparagin hervorgerufen wird. Die Werte für diese beiden Frak- 
tionen sind noch erheblich größer als bei den entsprechenden Versuchen 
der Tabelle 3. Das Verhältnis EiweiB-N : löslichem N hat allerdings keine 
Veränderung erfahren. Also auch in einer vollständigen Nährlösung 
findet bei neutraler Reaktion aus einer NH,-Salzlösung eine ganz außer- 
ordentlich starke Stickstoff-Aufnahme statt, die durch die große NH;- 
Tension in dieser Lösung bedingt ist. Wie stark dieses Eindringen von 
NH,-N in die pflanzlichen Wurzeln gewesen sein muß, das zeigt auch das 
Verhältnis Eiweiß-N: lôslichem N. In normalen Wurzeln trifft man 
meistens das Verhältnis 7:3 an. In unserem Falle hat eine vollständige 
Umkehrung stattgefunden. Das Verhältnis hat den Wert 3,5 : 6,5 ange- 
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nommen. Auch in den jungen ausgewachsenen Blättern klingt dieser 
Überfluß an N-Verbindungen noch nach. Das Verhältnis von EiweiB-N : 
löslichem N, welches durchschnittlich bei normaler N-Versorgung mit 
Alkalinitraten in ausgewachsenen, jugendlichen, grünen Blättern zwischen 
9:1 und 8:2 schwankt — je nach dem Alter —, hat in vorliegendem 
Falle erst den Wert 7 : 3 erreicht. Über dem Normalwert liegen auch die 
Zahlen für Asparagin-N und Amino-N. 

Mit fallendem p,-Wert der Nährlösung nimmt bei den NH,- Pflanzen 
der Gesamtstickstoff der Wurzeln stark ab, um bei py 4,1—3,1 seinen 
kleinsten Wert zu erreichen. Auch das Verhältnis Eiweiß-N : löslichem 
N nähert sich sehr stark dem Normalwert. Von den Wurzeln der ent- 
sprechenden Nitratpflanzen unterscheiden sich die der Ammonpflanzen 
nur noch durch den etwas höheren Gehalt an Gesamt-, Eiweiß-, Aspara- 
gin- und NH, -Stickstoff. Zu einem bestimmten Teil muß dieser Unter- 
schied, abgesehen von einer schwächeren N-Versorgung, auch darauf 
zurückgeführt werden, daß die Wurzeln der Nitratpflanzen, die erst am 
2. X. geerntet wurden, also fast 7 Tage später als die der NH,-Pflanzen, 
noch stark weitergewachsen sind. Starkes Wachstum muß aber bei 
schwacher N-Aufnahme zu einer Senkung des ‚‚N-Niveaus‘“ führen. 

Etwas eingehender ist noch auf die Unterschiede der löslichen N- 
Fraktionen in den Wurzeln der NH,-Pflanzen bei py 5,5 und px 4,1 ein- 
zugehen. Nach unseren bisherigen Erfahrungen — sieh Tabelle 6 — 
und in Übereinstimmung mit unserer bisherigen Arbeitshypothese wäre 
zu erwarten gewesen, daß man bei den löslichen Fraktionen dieser Reihen 
gerade umgekehrte Verhältnisse erhielte, also bei den niedrigsten 
Pu-Werten auch die niedrigsten Mengen an Amid-, NH,- und Amino- 
stickstoff und weiterhin ein möglichst hohes Eiweiß-N : löslichem N- 
Verhältnis. Anderseits war aber auch damit zu rechnen, daß bei den hier 
vorliegenden Versuchen die stark sauren Kulturen etwas andere Werte 
liefern würden, als die im Hochsommer angestellten entsprechenden Ver- 
suche der Tabelle 6. Bei den hier vorliegenden Versuchen war zunächst 
die Nährlösung während des Versuches nicht erneuert und der py-Wert 
nicht auf seinen ursprünglichen Wert zurückgebracht worden. Es 
müssen daher die Bedingungen für das Sproß- aber besonders auch für das 
Wurzelwachstum bei den neuen: Versuchen schlechter gewesen sein. Es 
kommt aber noch als weiterer ungünstiger Faktor hinzu, daß bei den 
neuen Versuchen, die im September und Oktober ausgeführt wurden, die 
Licht- und Wärmeverhältnisse viel ungünstiger waren. Der niedrige Ge- 
halt an Gesamtstickstoff bei py 4,1 zeigt, daß die N-Aufnahme sehr ge- 
ring gewesen sein muß. Wäre das Wachstum, besonders das der Wurzeln, 
nicht so stark gehemmt worden, so hätte sogar das ,,N-Niveau“ noch 
niedriger liegen müssen. Wenn aber trotzdem bei py 4,1 die Amid- und 
die NH,-Stickstoffmenge auf Frischgewicht bezogen, etwas größer als 
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bei px 5,5 ist, so kann das verschiedene Ursachen haben. Erstens ist bei 
Px 5,5 die Sproßentwicklung sehr viel üppiger. Dadurch sind für die C- 
Assimilation besonders günstige Bedingungen geschaffen. Eine schnelle 
Weiterverarbeitung des NH,-N und des Asparagins beim Aufstieg 
in den Wurzeln ist die Folge. Das Verhältnis C:N muß sich in 
allen Pflanzenteilen zugunsten des Kohlenstoffs verschieben. Zweitens 
hat sich aber bei den Pflanzen in den stark sauren Kulturen eine 
ständig zunehmende Verzögerung im Wurzelwachstum eingestellt. 
Dadurch muß es in den Wurzeln zu einer Stauung der N-Verbin- 
dungen kommen. Die Hemmung des Wurzelwachstums muß sich 
aber auch noch in anderer Weise auswirken. Bei unseren Versuchen 
wurden zu den N-Analysen immer ganze Wurzeln benutzt. Ebenso wie 
die jungen Sproßteile andere N-Verhältnisse haben als die älteren, werden 
natürlich auch die Wurzelspitzen einen anderen N-Haushalt aufweisen 
als die ausgewachsenen Wurzelzonen!. Das präformierte Ammoniak 
z. B. wird sicher in den resorbierenden Wurzelteilen seinen größten Wert 
bei Ernährung mit den NH,-Salzen erreichen, um dann in den älteren 
Wurzelstücken eine Abnahme zu erfahren, die um so größer ist, je weiter 
diese von den Spitzen entfernt sind. Für die Größen der verschiedenen 
N-Fraktionen, die bei der Analysierung ganzer Wurzeln erhalten werden, 
muß es natürlich bestimmend sein, ob lange Wurzeln vorliegen, bei 
denen die resorbierenden Zonen nur einen kleinen Teil der gesamten 
Wurzelmasse ausmachen, oder ob kurze Wurzeln für die N-Bestim- 
mungen benutzt werden. Aus diesen Überlegungen ergibt sich nun für 
unseren speziellen Fall der Schluß, daß bei den Pflanzen, die in dem 
stark sauren Medium gezogen sind, die in den resorbierenden Zonen 
herrschenden N-Verhältnisse für den Ausfall der Stickstoffanalysen 
der ganzen Wurzeln in stärkerem Maße mitbestimmend gewesen sein 
müssen als bei den Pflanzen, deren Wurzeln bei px 5,5 ein ganz besonders 
starkes Wachstum gezeigt haben. Ganz klare Verhältnisse werden wir 
bei allen diesen Untersuchungen in vielen Fällen überhaupt nur erhalten 
können, wenn wir nicht ganze Wurzeln, sondern eben nur ganz be- 
stimmte Wurzelstücke zu den N-Analysen benutzen und die so erhaltenen 
Werte miteinander vergleichen. In den meisten Fällen dürften solche 
Untersuchungen aber an der Materialfrage scheitern. Zum Schluß wäre 
allerdings auch noch die Frage zu prüfen, ob nicht die Ansammlung der 
löslichen N-Verbindungen eine Folge des starken Aziditätsanstieges und 
des kleinen py-Endwertes ist. Da am Ende des Versuches nur bei 
diesen Kulturen im Verlauf von 2 Tagen Eiweiß- und Amid-N keine Zu- 
nahme erfahren haben, so wäre mit der Möglichkeit zu rechnen, daß 
unter dem Einfluß des starken Säuregrades der Nährlösung die syn- 
thetischen Vorgänge in den Wurzelzellen eine Hemmung erfahren haben. 


1 Versuche in dieser Richtung haben dieses auch bestätigt. Siehe Nachtrag. 
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Es sind von uns besondere Untersuchungen angestellt worden, um diese 
Frage zu prüfen. Wir werden daher im Verlaufe dieser Arbeit noch auf 
diese Annahme näher eingehen. 

Mit einigen Worten sind auch noch die Befunde bei den Nitrat- 
pflanzen zu streifen. Die in den sauren Lösungen gezogenen Pflanzen 
unterscheiden sich in ihrem Stickstoffhaushalt gar nicht voneinander. 
Anders liegen die Verhältnisse bei den Pflanzen, die bei py 7,0 gehalten 
worden sind. Der Gesamtstickstoffgehalt hat eine deutliche Steigerung 
erfahren. Diese Zunahme geht aber nicht auf Konto Eiweiß-N, sondern 
muß den löslichen N-Fraktionen zugeschrieben werden. Der Amino- 
stickstoff hat, absolut genommen, die größte Steigerung erfahren. Aber 
auch NH,-N und Amid-N zeigen eine Zunahme. Warum bei py 7,0 die 
Menge der löslichen N-Verbindungen höher liegt, muß dahingestellt 
bleiben. Es wäre möglich, daß bei dieser Reaktion die Nitrataufnahme 
eine stärkere gewesen ist, als bei kleineren p;-Werten. Dagegen sprechen 
aber dieVersuche von WARBURG-NEGELEIN (1920), HOAGLAND (1919,1920), 
HoaGLanp-Davis (1923, 1924), Kusnerzow (1925), Turon (1924) 
und Kreıw-Kısser (1925), die gerade die umgekehrten Beobachtungen 
machten. Wahrscheinlicher wäre schon die Annahme, daß die Weiter- 
verarbeitung des Nitratstickstoffs bei py, 7,0 schneller in den Pflanzen 
verläuft als bei saurer Reaktion. Dieses würde in Übereinstimmung mit 
dem größeren Gehalt an Gesamtstickstoff und mit dem relativ niedrigen 
Verhältnis Eiweiß-N : löslichem N stehen. Dafür würde auch weiterhin 
die Größe des Asparagin-N und die des NH,-N sprechen; denn diese sind 
fast ebenso groß wie in den Wurzeln der bei py 5,5 gezogenen Ammon- 
pflanzen. Zum Schluß ist auch noch daran zu denken, daß die Wurzeln 
der Nitratpflanzen bei py 7,0 erheblich kürzer und dicker gewesen sind 
als diejenigen der bei py 4,5 bzw. 5,5 gezogenen NO,-Pflanzen. Man 
könnte sich sehr wohl vorstellen, daß es infolge von Wachstums- 
hemmungen zu Stauungen in der Weiterverarbeitung der löslichen N- 
Verbindungen in den Wurzeln bei neutraler Reaktion des Nährmediums 
gekommen ist. 

Keine eindeutigen Beziehungen ließen sich zwischen der N-Quelle der 
Nährlösung, ihrer Reaktion und dem relativen Trockengewicht der 
Sprosse feststellen. Die bekannte Erscheinung, daß bei langsamem 
Trocknen die N-Fraktionen in ihren gegenseitigen Mengenverhältnissen 
und auch absolut genommen, eine sehr starke Änderung erfahren, 
konnte aber auch bei unseren Versuchen bestätigt werden!. Die Menge 
des Gesamtstickstoffes hatte beim Trocknen erheblich abgenommen, und 
das Verhältnis Eiweiß-N : löslichem N hatte eine starke Verschiebung 
zugunsten des letzteren erfahren. Der Asparagin-N hatte dabei stark zu- 


1 Ähnliche Beobachtungen haben vor kurzem Iwanorr und LISCHKEWITSCH 
besonders bei Pilzen gemacht. (Biochem. Ztschr. 205, 329. 1929.) 
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kommen. Bekanntlich ist es unmöglich, durch destilliertes Wasser 
adsorbierte Stoffe aus den Zellwandkolloiden vollständig auszuwaschen. 
Die zurückgebliebenen Mengen müssen natürlich beim Zermahlen zu 
einer Pp-Wert-Senkung der Quetschsäfte führen. Direkt vergleichen 
wird man daher nur solche Preßsäfte, die von Pflanzen stammen, 
deren Wurzeln bei etwa demselben p,-Wert der Nährlösungen gezogen 
worden sind. Dieses trifft bei den hier vorliegenden Versuchsreihen 
nur für die bei neutraler Reaktion gezogenen Nitrat- und Ammon- 
pflanzen zu. Da nun letztere trotz eines fast 10mal so großen Gehaltes an 
präformiertem Ammoniak in ihrem Wurzelpreßsaft keine alkalische Reak- 
tion zeigen, so können wir auch hieraus wieder den Schluß ziehen, daß die 
Hauptmasse des präformierten Ammoniaks in den Wurzelzellen nicht in 
Form von freiem Ammoniak vorliegen kann, sondern daß diese Base an 
Säuren gebunden seinmuß. Da auch der Wurzelhabitus bei p, 7,0 bei den 
Nitratpflanzen fast der gleiche ist wie bei den Ammonpflanzen, so scheint 
uns der auf Seite 25 gemachte Einwand in vorliegendem Falle nicht 
stichhaltig zu sein. 


III. Abschnitt. 
Da bekanntlich die Menge der in den pflanzlichen Geweben vorhan- 
denen Kohlehydrate von bestimmendem Einfluß für den Stickstoff- 
umsatz ist, und da weiterhin die Größe der CO,-Assimilation in weitem 
Maße von der Stärke des Lichtes abhängt, so wurde eine weitere Gruppe 
von Versuchen angestellt, um durch Änderung der Intensität des Tages- 
lichtes noch tiefere Einblicke in die NH,-Aufnahme und seine Weiterver- 
arbeitung durch die Maiswurzeln zu erhalten. Zu diesem Zwecke wurde 
in das große Versuchsgewächshaus des Institutes ein kleines Glashaus ge- 
stellt, zu dem der Lichtzutritt durch Bekleiden mit Fettpapier überall 
gleichmäßig stark gehemmt worden war. Die Beleuchtungsstärke betrug 
in diesem Häuschen ungefähr ein Drittel derjenigen, die im Versuchs- 
gewächshaus herrschte. Die Beleuchtungsstärken wurden in allen Fällen 
mit dem Luxmeter nach BECHSTEIN der Firma Scumipt und HAENSCH, 
Berlin, bestimmt. Bei dieser Versuchsanstellung war es natürlich un- 
vermeidbar, daß sich kleine Temperaturunterschiede zwischen Gewächs- 
haus und Glashaus einstellten. Ferner muß natürlich in letzterem die 
relative Feuchtigkeit eine größere gewesen sein. Die Folge davon wird 
eine verschieden starke Beeinflussung der Transpiration gewesen sein. 
Trotz dieser Fehlerquellen haben sich aber doch, wie die nächsten Ver- 
suche zeigen werden, eine Reihe von interessanten Gesetzmäßigkeiten 
feststellen lassen. 
1. Zu den ersten Versuchen wurde wieder eine vollständige Nähr- 
lösung von gleicher Zusammensetzung wie bei den vorhergehenden Ver- 
suchen benutzt. Als N-Quelle wurde Ammoniumnitrat gegeben und 
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zwar 750 mg im Liter Wasser. Am 19. X. 1928 kamen die Pflanzen in die 
Versuchslösungen. Nach 10—14 Tagen wurden sie analysiert. Die N- 
Bestimmungen beschränkten sich diesmal auf die Wurzeln und auf die 
basalen Stengelteile. 


a) P„-Anfangswert der Nährlösung 7,0—7,1. 

a) Im vollen Lichte (3 x 4 Planzen). Die jüngsten Teile wurden leicht chloro- 
tisch. Das Sproßwachstum war stark gehemmt. Auch das Wachstum der Wur- 
zeln war mäßig. Am Ende des Versuches — 8. XI. 1928 — waren alle Wurzeln 
stark gestaucht und große Wurzelteile erheblich geschädigt, die meisten Wurzel- 
spitzen zerstört. Für die Analyse wurden am 29. X. 1928 nur solche Wurzeln 
benutzt, deren Spitzen noch lebten. 

ß) Im geschwächten Licht (3 x 4 Pflanzen). Das Sproßwachstum war erheb- 
lich stärker gehemmt als bei a. Die Chlorose der jüngsten Teile war andererseits 
sehr viel schwächer. Es dürfte dieses durch das sehr gehemmte Wachstum be- 
dingt gewesen sein. Die Wurzeln hatten sich erheblich schlechter entwickelt als 
im vollen Licht. Auch waren die Wurzelzerstörungen am Ende des Versuches 
— 8. XI.1928 — stärker als bei den Pflanzen der vorhergehenden Reihe. 
Bei Ausführung der N-Bestimmungen am 29. X. 1928 waren schon überhaupt 
keine Wurzeln mehr vorhanden, deren Spitzen nicht geschädigt waren. 


b) py-Anfangswert der Nährlösung 5,5. 

a) Im vollen Licht (3 x 4 Pflanzen). Der py-Wert hielt sich ziemlich kon- 
stant auf 5,5—5,6. Das Sproßwachstum war unter Berücksichtigung der Jahres- 
zeit gut. Die Farbe der Blätter war ein kräftiges Grün. Die Wurzeln waren ziem- 
lich lang und erheblich schlanker als im Sommer. Sie waren schneeweiß und zeig- 
ten nicht die geringsten Schäden. Sie besaßen zahlreiche, aber nicht sehr lange 
Nebenwurzeln. 

B) Im geschwächten Licht (3x4 Pflanzen). Der Wasserstoffexponent ver- 
schob sich langsam nach der alkalischen Seite. Er betrug am Ende des Versuches 
etwa 6,3. Das Sproßwachstum war erheblich schwächer als vorher. Chlorose 
wurde nicht beobachtet. Die Wurzeln waren dicker und kürzer. Offensichtliche 
Schäden waren nicht vorhanden. 

Die Tabelle 10 gibt die bei den Analysen gefundenen Werte wieder. 

Auch bei diesen Versuchen fallen die bei py 7,0 gezogenen Wurzeln 
durch ihren außerordentlich großen Gehalt an Gesamtstickstoff sofort 
ins Auge. Die gefundenen Werte bleiben allerdings etwas hinter denen 
beim vorhergehenden Versuche zurück. Es darf aber nicht vergessen 
werden, daß bei dem September-Versuch die Wurzeln schon 18 Tage lang 
in den Versuchslösungen sich befunden hatten, bevor sie analysiert wurden. 
Im vorliegenden Falle ist das Verhältnis Eiweiß N : löslichem N im 
vollen und im schwachen Lichte fast dasselbe wie bei dem früheren Ver- 
suche. Ein erheblicher Unterschied besteht aber, wenn wir die einzelnen 
N-Fraktionen ins Auge fassen. Besonders auffallend ist hier die Verschie- 
bung, die das Verhältnis NH,-N : Amid-N erfahren hat. Im September 
hatte es noch den Wert 10 : 40, jetzt hingegen wird der Wert 20 : 30 er- 
reicht. Auch wenn wir als Bezugsgröße das Frischgewicht wählen, fällt 
bei den neuen Versuchen die große Menge an NH,-N auf. Diese Um- 
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Tabelle 10. 
py An- | Analysier- Ana- Lis | Am- | Dor- 

| lyse be-] Gesamt- | Eiweiß- _ | pelter | Amiro- 

a me Licht gonnen - = u - ji mi 2. r- 
0,505 | 0,199] 0,306] 0,100! 0,150! 0,056 

Pm voll X. 394 | 60,6 | 19,8 | 29,7 | 11,1 

| gæ Io x | 0,406 | 0,152| 0,254] 0,085! 0,108) 0,061 

aa schwächt |“ 1] 00 37,4 |62,6 |20,9 |26,6 |15,1 
a cr “be x.| 0,537| 0,219| 0,318| 0,029| 0,238| 0,051 
Stengel- "11100 40,8 59,2 | 5,42 |44,3 | 9,50 
basis g- |, x.| 0,584 | 0,242| 0,342] 0,034| 0,256 0,052 
schwächt |“ "|| 100 414 |58,6 | 5,82 |43,8 | 9,00 
0,257 | 0,147) 0,110} 0,025! 0,022) 0,063 

- voll 2. XL | 100 =| 57,2 |42,8 | 9,73 | 8,56 | 24,5 

ge |, x,{ 0,237 | 0,119! 0,118] 0,053! 0,032 0,033 

55 schwächt | ~ 100 50,2 |49,8 122,4 |13,5 | 13,9 
s 0,242| 0;111) 0,131} 0,012) 0,058! 0,061 
saga! hr, 2. XL. | 100 |45,9 |54,1 |4,96 |240 | 25,1 

| basis ge |, x. | 0,440 | 0,236! 0,204} 0,019! 0,130; 0,055 

| schwächt |” "|| 100 53,6 |46,4 | 432 |295 | 126 








kehrung miissen wir sicher den ungünstigen Lichtverhältnissen und der 
dadurch bedingten schwachen Versorgung mit Kohlehydraten zu- 
schreiben. Diese Annahme findet noch eine weitere Bestätigung, wenn 
wir die Wurzeln der ,,Lichtpflanzen‘ mit denen der ,,Schattenpflanzen“ 
vergleichen. Die Versorgung mit gebundenem Kohlenstoff ist in diesem 
Falle bei letzteren so schwach, daB der gesamte N-Haushalt mit Aus- 
nahme der Amino-N-Fraktion, die fast immer die schwachsten Schwan- 
kungen zeigt, erheblich tiefer liegt. Man könnte nun allerdings aus der 
Tatsache, daß der Gesamtstickstoffgehalt bei den ,,Lichtpflanzen‘‘ größer 
ist als bei den „Schattenpflanzen‘“, die Folgerung ziehen, daß nicht die 
Kohlehydratversorgung bei letzteren schlechter gewesen ist, sondern 
daß erstere eine sehr viel intensivere N-Aufnahme getätigt haben. Dem 
muß aber einmal entgegen gehalten werden, daß im schwachen Licht das 
Verhältnis NH,-N: Amid-N einen ganz extrem hohen Wert von 21:27 
erreicht hat, eine Tatsache, die für ein starkes Defizit an gebundenem 
Kohlenstoff spricht. Weiterhin muß doch auch die Beobachtung, daß im 
schwachen Licht die Wurzelschäden schneller und stärker in Erscheinung 
treten als im vollen Licht, mit den übrigen Ergebnissen in Einklang ge 

bracht werden. Für alles dieses gibt es nur eine Erklärung: Die Wurzeln 
der Versuchspflanzen stehen unter einem bestimmten NH;-Druck, der sich 
nach der NH;-Tension der Außenlösung richtet. Um in den Zellen diesen 
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Druck herabzusetzen und den py- Wert des Zellsaftes konstant zu halten, ist 
die Pflanze bestrebt, das eingedrungene Ammoniak zu binden. Zum Teil 
wird sie dieses durch Salzbildung bewerkstelligen; dieses dürfte wohl, wie 
später noch wahrscheinlich gemacht werden soll, die erste Stufe der Am- 
moniakentgiftung darstellen. Bei genügendem Kohlehydratvorrat geht sie 
aber noch einen Schritt weiter und legt das Ammoniak als Asparagin fest. 
Erst wenn für die Bildung dieses Ammoniakentgifters keine Kohlenstoff- 
quellen mehr zur Verfügung stehen, muß sich das freie Ammoniak in den 
Pflanzenzellen auswirken, und erst jetzt wird es zu einer Reaktionsver- 
änderung im Zellsaft kommen können. Wie nun weiterhin die Versuche 
amerikanischer Forscher an Nitella- und Valoniazellen gezeigt haben, 
halten die Pflanzen diese Reaktionsveränderung nur wenige Stunden aus. 
Das gegenseitige Verhältnis der verschiedenen N-Fraktionen in den Wur- 
zeln der ,,Schattenpflanzen“‘ läßt aber deutlich erkennen, daß bei ihnen die 
Stelle, bei der alle Kohlenstoffreserven aufgebraucht sind, wenigstens inden 
resorbierenden Wurzelzonen früher erreicht sein muß als bei den ,,Licht- 
pflanzen‘. So wird es auch verständlich, daß trotz geringeren Gehaltes 
an präformiertem Ammoniakstickstoff die Wurzeln der ,,Schatten- 
pflanzen‘‘ schneller und stärker geschädigt worden sind als die der 
Lichtpflanzen. Weiterhin können wir aber auch aus diesem Versuche er- 
sehen, daß die relativen Werte der einzelnen N-Fraktionen und ihre gegen- 
seitigen Mengenverhältnisse sehr viel sichere Aufschlüsse über den Kohlen- 
stoff-Stickstoffhaushalt einer Pflanze zu geben imstande sind, als die Werte, 
die man erhält, wenn man das Frischgewicht als Bezugsgröße wählt. 

Die ungünstigen C-Assimilationsbedingungen, die bei den vorliegen- 
den Versuchen geherrscht haben, spiegeln sich aber auch deutlich im 
Stickstoffhaushalt der Wurzeln der bei py 5,5 gezogenen Pflanzen 
wieder. Die alte Beobachtung, daß mit fallendem py-Wert der Ge- 
samtstickstoffgehalt abnimmt, und daß das Verhältnis Eiweiß-N : lös- 
lichem N sich zugunsten des ersteren verschiebt, findet sich auch hier 
wieder bestätigt. Im Vergleich zu den Hoch- und Spätsommerversuchen 
wird aber der hohe Wert für das Verhältnis Eiweiß-N :löslichem N nicht 
mehr erreicht. Weiterhin fällt auch auf, daß der Ammonstickstoff, der im 
Sommer 4,5% des Gesamtstickstoffes ausmachte, jetzt im vollen Licht 
den Wert von 9,7%, im geschwächten Licht sogar den von 22,4% erreicht. 
Im Spätsommer wurden derartige Werte nur in Wurzeln angetroffen, die 
schon eine sehr starke Ammoniakvergiftung zeigten. Hieraus könnte 
man vielleicht den Schluß ziehen, daß im Sommer die Empfindlichkeit 
der Wurzeln gegen NH;-Vergiftungen größer ist als im Winter. Diese 
Möglichkeit wird später noch eingehender geprüft. Hier soll nur 
darauf hingewiesen werden, daß noch eine zweite Erklärung möglich ist. 
Unsere Analysen, die an ganzen Wurzeln gewonnen worden sind, sagen 
uns nichts über die N-Verhältnisse in den einzelnen Wurzelteilen. Wenn 
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nun eine N-Fraktion, z. B. der NH,-N, auf dem Wege von den resor- 
bierenden Teilen zu den ältesten Wurzelzonen eine schnelle Veränderung 
erfährt, so muß die Analyse einen niedrigen Wert liefern, auch wenn dies 
Stickstoff-Fraktion in den resorbierenden Wurzelzellen in großen Mengen 
angetroffen wird. Gerade umgekehrte Ergebnisse werden wir erwarten 
dürfen, wenn die Fraktion auf dem Wege von den jüngsten zu den äl- 
testen Wurzelzonen eine nur schwache Abnahme erfährt, also alle Zellen 
in den Wurzeln etwa gleiche Mengen von dieser Fraktion führen. Bei der 
Analyse müssen dann diese N-Verbindungen einen erheblichen Teil des 
Frischgewichts ausmachen, obwohl sie in den einzelnen Zellen der resor- 
bierenden Wurzelteile in viel schwächerem Maße angetroffen werden als 
in dem ersten Beispiele. 

Die Unterschiede der bei saurer Reaktion gezogenen Maiswurzeln der 
„Licht‘“- und ,,Schattenpflanzen“ in ihrem N-Haushalt werden wir nicht 
allein auf Konto der ungleichen Beleuchtungsverhältnisse setzen dürfen. 
Da im geschwächten Licht der py-Wert der Nährlösung sich nach der al- 
kalischen Seite verschoben hat, so muß natürlich die NH;-Tension in der 
Lösung zugenommen haben, und ein stärkeres Eindringen von Ammoniak 
in die Wurzeln muß die Folge gewesen sein. 

Von einem gewissen Interesse sind aber auch die Verhältnisse im N- 
Haushalt der untersten Sproßenden. Da die Wurzeln sehr viel wasser- 
reicher als diese Sproßstücke sind, so müßte man eigentlich, um einen 
Vergleich zwischen den N-Fraktionen des Stengels und denen der Wur- 
zeln ziehen zu können, in beiden Fällen das Trockengewicht als Bezugs- 
größe wählen. Dieses ist aber nicht möglich, da beim Trocknen der N- 
Haushalt eine starke Veränderung erfährt. Wir werden aber auch an 
Hand der vorliegenden Werte, die in beiden Fällen auf das Frischgewicht 
bezogen sind, eine Reihe von Schlüssen ziehen können, wenn wir uns dabei 
klarmachen, daß alle Werte, die wir für die Stengelbasis erhalten haben, 
im Vergleich mit den Wurzelwerten zu klein sind, und daß sie eigent- 
lich alle noch mit einem Faktor malgenommen werden müßten, der leicht 
errechnet werden kann, wenn man in beiden Fällen den prozentualen 
Wassergehalt kennt. Leider wurde unserseits eine derartige Bestimmung 
unterlassen. 

Auch bei diesen Winterpflanzen treffen wir die bemerkenswerte Er- 
scheinung, daß das in den Wurzeln noch in großen Mengen vorhanden 
gewesene präformierte Ammoniak in den untersten Stengelteilen schon 
zum größten Teil nicht mehr angetroffen wird. Asparagin und Eiweiß- 
stoffe sind an seine Stelle getreten. Die Weiterverarbeitung fast des 
ganzen präformierten Ammoniaks findet also schon in den Wurzeln statt. 

Die Analyse der Stengelbasis läßt weiterhin erkennen, daß bei py 7,0 
erheblich größere Mengen anorganisch gebundenen Stickstoffs in die 
Wurzeln eingedrungen sein müssen als bei py 5,5. Am eindeutigsten ist 
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das Bild bei den Pflanzen, die im vollen Licht gestanden haben. Die 
Menge des Gesamtstickstoffs hat im ersteren Falle mehr als eine Ver- 
doppelung erfahren. Der Asparagin-N macht davon allein 44,3% aus. 
Bei py 5,5 treffen wir in der Stengelbasis nur noch den vierten Teil dieser 
Asparaginstickstoffmengen an. Auch machen sie nur noch 24% des Ge- 
samtstickstoffs aus. 

Vergleichen wir weiterhin die Verhältnisse im N-Haushalt der 
Stengelteile der ,,Licht‘‘- und auch der ,, Schattenpflanzen“ mit denen 
der Wurzeln, so beobachten wir eine auffällige Umkehrung. Bei den im 
geschwächten Licht gezogenen Pflanzen ist in den Stengeln, gerade um- 
gekehrt wie in den Wurzeln, die Menge des Gesamtstickstoffs und damit 
natürlich auch die der einzelnenN-Fraktionen größer als inden entsprechen- 
den Organen der ,,Lichtpflanzen“. Bei px 5,5 ist dieser Unterschied noch 
auffallender als bei py 7,0. Wodurch ist nun diese Umkehrung bedingt ? 
Die bei der CO,-Assimilation gebildeten Kohlehydrate haben in unseren 
Pflanzen drei Aufgaben zu erfiillen: die Zellatmung zu unterhalten, Bau- 
materialien für neue Zellen zu liefern, und die Entgiftung eingedrungenen 
Ammoniaks zu bewirken. Damit die Pflanzen am Leben bleiben können, 
müssen die zweite und die dritte Aufgabe unbedingt erfüllt werden. 
Nicht trifft dieses für die erste Aufgabe zu. Bei unseren „Schatten- 
pflanzen“ ist, wie schon vorher erwähnt wurde, das Sproßwachstum ganz 
außerordentlich schwach gewesen. Es haben hier allem Anscheine nach 
keine genügenden Mengen gebundenen Kohlenstoffs mehr vorgelegen, um 
auch die normale Bildung neuen Gewebes zu gestatten. Da aber die Ent- 
giftung des ständig eindringenden Ammoniaks in unseren Schatten- 
pflanzen immer weitergegangen sein muß, ein Verbrauch der dabei ge- 
bildeten N-Verbindungen aber wegen des fast eingestellten Wachstums nur 
in ganz schwachem Maße erfolgen kann, so muß es in den Stengeln zu 
einer starken Stauung dieser Körper kommen, die sich sehr wahrschein- 
lich später auch in den Wurzeln bemerkbar machen wird, vorausgesetzt, 
daß diese nicht vorher an Ammoniakvergiftung zugrunde gehen. Nicht 
unerwähnt soll aber bleiben, daß die Stauung auch noch durch die 
schwächere Transpiration der ,,Schattenpflanzen“ sehr wahrscheinlich be- 
günstigt worden ist. 

2. Ein ähnlicher Versuch wie der vorhergehende, nur mit dem Unter- 
schiede, daß die Nährlösungen den sechsten Teil an NH,NO, führten, also 
125 mg im Liter Wasser, wurde am 20. X. angesetzt. Der pa-Wert wurde 
auf 7,0 eingestellt. Ein Teil der Pflanzen kam in das kleine Glashaus, der 
andere befand sich im vollen Licht. Nach 19 bzw. 23 Tagen wurden die 
Pflanzen analysiert. 

Auch hier war im vollen Licht das Sproßwachstum erheblich stärker als im 


geschwächten. Beide Gruppen von Pflanzen zeigten leichte Chlorose, die bei den 
„Lichtpflanzen‘‘ am Ende des Versuches vollständig, bei den ,,Schattenpflanzen“ 
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fast vollständig verschwunden war. Die Wurzeln zeigten in der ersten Zeit sehr 
starke Wachstumsh ng, die aber besonders bei den ,,Lichtpflanzen‘ am Ende 
des Versuches durch neuerwachendes Wachstum abgelöst wurde. Die Tabelle 11 
gibt den N-Haushalt wieder. 



































Tabelle 11. 
Analysierter Licht ni Gesamt- | Eiweiß- Bar Es no i Amino- 
Pflanzenteil pes N N N N Amid- N 
N 
0,257 | 0,169! 0,088|0,0053| 0,016| 0,067 
4 P > > > > | > 
is | va | 18. 21 LS 65,8 |34,2 12,06 | 6,23 | 25,9 
anses | ge- Da 0,257| 0,111| 0,146/0,020 | 0,064| 0,062 
schwächt | ~ 100 1432 |56,8 |7,78 |24,9 |24,1 
0,260 | 0,165! 0,095[0,0028| 0,046| 0,046 
a | we nn {| 100 63,5 |36,5 |108 |177 |17,7 
af mn œæ je x 0,433| 0,203| 0,230|0,0065| 0,160) 0,063 
schwächt 7 100  |46,9 |53,1 |1,50 |37,0 | 14,6 


Betrachten wir zunächst einmal die Analysenergebnisse der Wurzeln. 
Der auch hier wieder erheblich geringere Eiweißgehalt der ,,Schatten- 
pflanzen‘ und der niedrige Wert des Verhältnisses Eiweiß-N : löslichem 
N bei ihnen zeigen ganz deutlich die durch Lichtmangel gehemmte 
Versorgung dieser Pflanzen mit Kohlehydraten. Der niedrige Wert der 
NH,-Fraktion und der Amid-Fraktion bei den ,,Lichtpflanzen‘ läßt an- 
derseits einwandfrei erkennen, daß am Ende des Versuches in der Außen- 
lösung nur noch eine ganz geringe NH;-Tension geherrscht hat. Es ließ 
sich auch tatsächlich in der Lösung nur noch eine Spur von Ammoniak 
nachweisen. Mit den niedrigen Werten für den NH,-N und Amid-N steht 
auch das neu einsetzende, gute Wurzelwachstum gegen Ende des Ver- 
suches in bester Übereinstimmung. 

Die Analysenergebnisse der Stengelbasis zeigen uns dieselben Gesetz- 
mäßigkeiten wie die entsprechenden des vorhergehenden Versuches. Bei 
den Kulturen im geschwächten Licht beobachten wir infolge des stark 
gehemmten Wachstums eine starke durch Stauung hervorgerufene An- 
sammlung der verschiedensten N-Verbindungen. Das niedrige Verhält- 
nis Eiweiß-N :löslichem N und der sehr große Vorrat an Asparagin 
lassen eindeutig die im Verhältnis zur N-Versorgung ungenügende Bildurg 
organischer Kohlenstoffverbindungen erkennen. 

3. Aus Tabelle 10 geht, wie wir gesehen haben, hervor, daß bei py 7,0 
und 750 mg NH,NO, im Liter Wasser als N-Quelle in den Wurzeln im ge- 
schwächten Licht die NH,-Fraktion und auch die Asparagin-Menge kleiner 
gewesen sind als im vollen Licht. Bei erheblich kleineren NH,-Salzgaben 
kehren sich, wie Tabelle 11 zeigt, die Verhältnisse wieder um. Wir haben 
auf Seite 29 eine Erklärung für dieses merkwürdige Verhalten gegeben. 
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Es ist angenommen worden, daß die in Gegenwart großer NH,-Salz- 
gaben in den Wurzeln der ,,Schattenpflanzen“ vorhandenen Mengen von 
NH,- und Asparagin-N nur deshalb kleiner gewesen sind als bei den ent- 
sprechenden „Lichtpflanzen‘, weil bei ersteren die zur Entgiftung des ein- 
gedrungenen Ammoniaks erforderlichen Substanzen früher erschöpft 
worden sind als bei letzteren. Ist diese Annahme richtig, so muß es mög- 
lich sein, wieder eine Umkehrung zu erzwingen, wenn es gelingt, auch in 
Gegenwart großer NH,NO,-Gaben die Menge des eindringenden Am- 
moniaks herabzusetzen und so das Verhältnis von gebundenem Stickstoff 
zu gebundenem Kohlenstoff wieder etwas zugunsten des letzteren zu ver- 
schieben. Nach unserer Hypothese-muß dieses durch eine Senkung des 
Py-Wertes der Nährlösung möglich sein. Die folgenden Untersuchungen 
wurden angestellt, um die Richtigkeit dieser Überlegungen zu prüfen. 

a) Zu diesem Versuche wurde eine vollständige Nährlösung benutzt, die im 
Liter Wasser 750 mg NH,NO, führte. Der Anfangs-p,-Wert betrug 6,1—6,2. Ein 
Teil der Kulturen kam wieder in das kleine Glashaus. Der Wasserstoffexponent 
stieg anfangs an und zwar im geschwächten Licht stärker alsim vollen. Aus diesem 
Grunde lag bei den ,,Schattenpflanzen“ in der Nährlösung der p4-Wert durch- 
schnittlich um 0,2—0,3 Einheiten höher. Am 15. XI. 1928 kamen die Pflanzen 
in die Versuchslösung. Am 30. XI. 1928 wurde mit der Analysierung der Wurzeln 
begonnen. Die Tabelle 12 gibt die Ergebnisse dieser Untersuchungen wieder. 





























Tabelle 12. 
Analyse Lös- Am- Dop- | 
Analysierter Gesamt- |Eiweiß- _ | pelter | Amino- 
Pflanzenteil Jick wee N N 2 ai my. | Amid-| N 
N 
0,390 | 0,232! 0,158] 0,045| 0,064| 0,049 
ui | vol | ee Lies 59,5 |40,5 |11,5 |16,4 |12,6 
urze 
| ge | x 0,363 | 0,138| 0,225| 0,105| 0,062! 0,058 
schwächt | ~ ” - {| 100 38,0 |62,0 |289 |17,1 |16,0 


Die Tabelle 12 zeigt, daß der Versuch die Richtigkeit unserer Über- 
legungen im weitesten Maße bestätigt hat. Wir treffen hier tatsächlich 
bei den ,,Schattenpflanzen‘‘ mehr NH,-N an als bei den , ‚Lichtpflanzen‘. 
Auch sonst geht in sehr klarer Form der große Einfluß des Lichtes auf 
den N-Umsatz in den Wurzeln hervor. Das auffallend niedrige Verhältnis 
von Eiweiß-N :löslichem N und der anormal hohe Anteil des NH,-N am 
Gesamtstickstoff — fast ein Drittel — bei den Schattenpflanzen zeigen auch 
hier wieder deutlich, daß sich das Verhältnis von gebundenem Kohlenstoff 
zu gebundenem Stickstoff sehr viel stärker zugunsten des Stickstoffs ver- 
schoben hat als bei den im vollen Licht gezogenen Pflanzen. Bemerkenswert 
ist es weiterhin auch noch, welch große Mengen von Ammoniak-N in den 
Pflanzen im Winter aufgestapelt werden können. Für die Richtigkeit 
unserer Überlegungen spricht auch ferner noch der Gehalt der Wur- 
zeln der ,,Schattenpflanzen‘‘ an Eiweiß- und Asparagin-N. Wegen des 

Planta Bd, 9. 3 
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Kohlehydratmangels muftedieWeiterverarbeitung des größeren Teiles des cin- 
gedrungenen Ammoniaks auf der ersten Stufe der Ammoniakentgiftung 
stehen bleiben. Asparagin konnte nur in beschränktem Maße gebildet 
werden. Um dieses überhaupt zu ermöglichen, hat vielleicht, wie der 
niedrige Eiweißgehalt zeigt, eine Hydrolyse von Eiweißstoffen statt- 
finden müssen. Eine Eiweißsynthese dürfte wohl, wie die Zahlen zeigen, 
überhaupt nicht stattgefunden haben, wenigstens nicht in dem größten 
Teil der Wurzeln; denn die auf Frischgewicht berechnete Menge von Ei- 
weiß-N liegt erheblich tiefer als bei den Ausgangspflanzen. Zum Schluß 
muß allerdings auch hier darauf aufmerksam gemacht werden, daß 
die Unterschiede im N-Haushalt der ,,Licht-‘ und ,,Schattenpflanzen‘‘ 
im vorliegenden Versuche nicht ganz allein auf die Unterschiede in den 
Beleuchtungsverhältnissen zurückgeführt werden dürfen. Zum kleinen 
Teile müssen sie auch der verschieden starken Reaktionsveränderung 
der Nährlösungen zugeschrieben werden. 

b) Eine ähnliche Reihe wurde mit (NH,)sSO, als N-Quelle ebenfalls am 
15. XI. 1928 angesetzt. Die Nährlösung enthielt 500 mg von diesem NH,-Salz 
im Liter Wasser. Der p.-Wert wurde auf etwa 6,0 gehalten. Leider wurde dieser 
Versuch durch in den Kulturen gegen Ende des Versuches einsetzende Nitrifika- 
tion gestört. Alle unsere bisherigen Beobachtungen wurden aber auch hier wieder 
bestätigt. Bei den Wurzeln der ,,Lichtpflanzen“‘ betrug das Verhältnis Eiweiß-N 
zu löslichem N rund 60 : 40, bei denen der „Schattenpflanzen‘“ nur noch 50 : 50. 
Die Eiweiß-N-Menge war bei den ,,Lichtpflanzen“ stets größer, die NH,-N-Menge 
und auch die des Asparagins bei den letzteren. 

4. Da im Sommer wegen des stärkeren Wachstums der Versuchs- 
pflanzen in stark sauren NH,-Salzlésungen wegen des schnellen Aziditäts- 
anstieges schon nach wenigen Tagen für die Pflanzenwurzeln kritische 
Pu- Werte erreicht wurden, und daher, wie Seite 23 gezeigt wurde, die 
Analysenergebnisse sehr wahrscheinlich durch die Säurewirkungen beein- 
flußt worden sein müssen, so wurden diese Versuche zum Teil noch ein- 
mal im Februar wiederholt; denn nach unseren bisherigen Erfahrungen 
war damit zu rechnen, daß das schwache Wachstum, eine Folge der un- 
günstigen Licht- und Temperaturverhältnisse, nur eine langsame Reak- 
tionsveränderung bewirkt und dadurch ,,Säureschäden‘* ausgeschlossen 
werden können. Es kamen vollständige Nährlösungen zur Anwendung, 
die im Liter Wasser 500 mg NH,NO, führten. Am 13. II. 1929 kamen die 
Pflanzen in die Versuchslösungen. 


a) Pa-Anfangswert der Nährlösung 7,1. 

a) Im vollen Licht (4 x 4 Pflanzen). Der Wasserstoffexponent erfuhr keine 
nennenswerten Schwankungen. Am Ende des Versuches betrug er in allen Kul- 
turen 7,0. Die jüngsten Pflanzenteile zeigten starke Chlorose. Die Wurzeln waren 
kurz und dick. Sie waren zum Teil verfärbt und zeigten am Ende des Versuches 
— 21. II. 1929 — leichte Wurzelspitzenschäden. Auffällig war es, daß bei diesem 
Versuche die Wurzeln sich als erheblich widerstandsfähiger erwiesen als im Sommer. 
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B) Im geschwächten Licht (4 x 4 Pflan- 
zen). Die jüngsten Sproßteile zeigten 
schwache Chlorose. Die Wurzeln waren 
zum Teil sehr stark geschädigt. Einige 
Teile waren sogar schon abgestorben. Zur 
Analyse wurden aber nur solche Wurzeln 
benutzt, bei denen nur die Spitzen sicht- 
bare Schäden zeigten. Bei diesen Kulturen 
verschob sich der pg-Wert langsam nach 
der alkalischen Seite. Er betrug am 
16. II. 1929 etwa 7,2 und am 21. II. etwa 
7,45. Er lag also am Ende des Versuches 
erheblich höher als bei den Kulturen, die im 
vollen Licht gezogen waren. Dieses muß 
natürlich bei der Bewertung der Analysen- 
ergebnisse mit berücksichtigt werden. 


b) Pg-Anfangswert der Nährlösung 4,0. 

a) Im vollen Licht (4 x 4 Pflanzen). 
Der Wasserstoffexponent fiel langsam. Er 
betrug am 16. II. 1929 etwa 3,95, am 
19. II. 1929 etwa 3,8, am 20. II. etwa 3,7 
und am 23. II. 1929 etwa 3,65. Die Ent- 
wicklung des Sprosses und der Wurzeln 
war ganz normal. Die Blätter waren tief 
grün gefärbt. 

B) Im geschwächten Licht (4 x 4 Pflan- 
zen). Der Wasserstoffexponent erfuhr 
überhaupt keine Änderung. Die Wurzeln 
waren schneeweiß, die Sprosse dunkel- 
grün. Die Analysenergebnisse sind nicht 
mit aufgeführt worden, da die Bestim- 
mung des Eiweiß-Stickstoffs verunglückte. 

Die Tabelle 13 gibt die Analysener- 
gebnisse der beiden Reihen wieder. 

Die außerordentlich große Über- 
schwemmung der Wurzeln der Ver- 
suchspflanzen mit gebundenem Stick- 
stoff bei px 7,1 geht besonders klar 
aus den anormal hohen Werten für 
den Gesamtstickstoff hervor. In 
welch’ krassem Gegensatz dazu stehen 
die Wurzeln der bei py 4,0 gezogenen 
Pflanzen! Hier hat nicht allein keine 
Vermehrung des Gesamtstickstoffs 
stattgefunden, sondern sogar eine 
deutliche Verminderung. Für den nie- 
drigen Wert des Verhältnisses gebun- 
dener Kohlenstoff zu gebundenem 
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Stickstoff bei py 7,1 sprechen zunächst der große Anteil des lös- 
lichen Stickstoffs am Gesamtstickstoff und weiterhin die Werte für die 
NH,-Fraktion und für den Asparaginstickstoff. Im geschwächten Licht 
tritt dieses natürlich, wie auch zu erwarten war, noch deutlicher zutage 
als im ungeschwächten. Hier erreicht der Ammonstickstoff den bisher 
noch niemals in dieser Höhe beobachteten Wert von 0,12% des Frischge- 
wichts. Auch hat das Verhältnis Eiweiß-N: löslichem N, welches in nor- 
mal mit N versorgten Maiswurzeln bekanntlich 70:30 beträgt, eine 
vollständige Umkehrung — 32 : 68 — erfahren. 

Bei py 4,0 ist die N-Aufnahme so schwach gewesen, daß das Verhält- 
nis Eiweiß-N : löslichem N fast denselben Wert behalten hat wie bei den 
Ausgangspflanzen. Der Gesamtstickstoff hat sogar eine deutliche Ver- 
minderung erfahren. Die Werte für NH,-N und Amid-N sind ganz nor- 
mal. Die erhebliche Verminderung des Eiweißstickstoffs, die man, wie 
der eine von uns — ENGEL 1929 — gezeigt hat, sonst nur beobachtet, 
wenn sich die Pflanzen im absoluten N-Hunger befinden, zeigt in ganz 
eindeutiger Weise ebenfalls wieder, in wie schwachem Maße der NH,-N 
der Außenlösung von den Maispflanzen bei stark saurer Reaktion aufge- 
nommen wird. Weiterhin zeigen aber auch die für die verschiedenen N- 
Fraktionen gefundenen Werte und ganz besonders das Verhältnis Fi- 
weiß-N zu löslichem N, daß bei den ganz entsprechenden Versuchen im 
Spätsommer — Tabelle 8 — der relativ niedrige Wert dieses Verhält- 
nisses nur eine Folge des starken Aziditätsanstieges und wahrscheinlich 
auch des niedrigen py-Endwertes in den Nährlösungen gewesen sein 
kann. Auch bei den Wurzeln der im Schatten gezogenen Pflanzen läßt 
sich aus den allein vorliegenden Analysenwerten — löslicher N 0,079% 
des Frischgewichtes, NH,-N 0,013%, Asparagin-N 0,031%, Amino-N 
0,035% — die infolge der großen Azidität sehr schwache N-Versorgung 
klar ablesen. Trotz der infolge der schlechten Lichtverhältnisse nur sehr 
schwachen Assimilation müssen die zu Verfügung stehenden Kohle- 
hydrate vollständig ausgereicht haben, um eine normale Weiterverar- 
beitung des eingedrungenen NH,-N zu bewerkstelligen; dieses dürften 
nach unserer Ansicht eindeutig die für die löslichen N-Fraktionen ge- 
fundenen Werte zeigen. 

Mit einigen Worten ist auch noch auf den auffällig hohen Wert der 
Amino-N-Fraktion der bei py 7,1 gezogenen Wurzeln einzugehen. Wir 
möchten vermuten, daß diese Form von gebundenem N hauptsächlich 
ihren Sitz in den älteren Wurzelteilen gehabt hat. Die Aminosäuren 
dürften sich zum größten Teil nicht primär aus dem eingedrungenen 
NH,-N und verfügbaren Kohlehydraten gebildet haben, sondern durch 
Eiweißhydrolyse sekundär entstanden sein, um bei der Asparaginsyn- 
these Verwendung zu finden. Sie werden daher wohl auch zu einem Teil 
aus dem Sproß stammen. Die Pflanzen werden eben alle Möglichkeiten 
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ausnützen, um das eingedrungene Ammoniak zu entgiften. Einen Beweis 
für diese Annahme müssen wir allerdings vorläufig noch schuldig bleiben. 
_ 5. Um ebenfalls zu prüfen, ob auch in stark saurer Nährlösung die 
Anderung der Beleuchtungsstärke einen großen Einfluß auf die NH,- 
Aufnahme und -Weiterverarbeitung hat, wurde im Januar der folgende 
Versuch angestellt. Benutzt wurde eine vollständige Nährlösung, die 
im Liter 500 mg (NH,), SO, als N- Quelle führte. Der py-Wert betrug zu 
Beginn des Versuchs, der am 9. I. 1929 zu laufen begann, 4,0. Ein Teil 
der Pflanzen kam wieder in das Glashaus. 

Im geschwächten Licht erfolgten keine nennenswerten py-Wert-Veränderun- 
gen. Im Licht stieg die Azidität langsam an. Am 17. I. war der pa-Wert 3,8 und 


am 22.1. 3,65—3,7 erreicht, Sprosse und Wurzeln zeigten keine Schäden. Die 
N-Verhältnisse gibt Tabelle 14 wieder. 





Tabelle 14. 
Analysier- Analyse Lös- | Am- | Dop- 
ter Pflanzen- Licht begonnen tres LÀ licher | mon- pelter | Amino- 
teil am à N N vr x 





0,210| 0,141 0,069] 0,0030| 0,034| 0,032 
Ampere 91 2008 | 100 67,1 32,9 |1,43 |16,2 | 15,3 
pflanzen | 





Wurzeln 0,198 | 0,136; 0,062] 0,0059| 0,013| 0,043 
100 168,7 |31,3 |2,98 6,57 | 21,7 
ge- 22. L 1929 | 0,176 | 0,111} 0,065} 0,0035| 0,022) 0,039 


schwacht 100 163,1 | 36,9 |1,99 | 12,5 | 22,4 


Obwohl die Beleuchtungsverhältnisse wegen der Jahreszeit die denk- 
bar ungiinstigsten gewesen sind, und obwohl relativ groBe NH,-Salzgaben 
den Wurzeln geboten wurden, so finden wir doch in unseren Analysen- 
werten auch nicht die geringsten Anhaltspunkte für ein im Verhältnis 
zur Kohlenstoffversorgung irgendwie ungiinstig hohes Eindringen von 
Ammoniak. Am deutlichsten zeigt dieses der groBe Wert des Verhält- 
nisses Eiweiß-N : léslichem N — im vollen Licht fast 7 : 3. — Hieraus 
und weiterhin aus den niedrigen Werten für den NH,-N und den Aspara- 
gin-N geht eindeutig hervor, daB nur sehr schwache Dosen vom NH,-N 
des AuBenmediums in die Wurzeln eingedrungen sind. Von beson- 
derem Interesse sind auch noch die für den EiweiB-N gefundenen Werte. 
Auf Frischgewicht berechnet hat diese Fraktion, besonders im geschwach- 
tem Licht, eine deutliche Verminderung erfahren. Es muß in diesem 
Falle das Material fiir die wachsenden Gewebe in den Wurzeln so knapp 
gewesen sein, daß ein Teil der in den älteren Wurzelteilen befindlichen 
Eiweißstoffe hydrolisiert und zu den Meristemen hingeführt worden 
ist. Wir haben hier dieselbe Erscheinung vor uns, wie sie der eine 
von uns (ENGEL 1929) für Maispflanzen beobachtete, die sich im abso- 
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luten Stickstoffhunger befunden hatten. Uns scheint gerade die vor- 
liegende kleine Versuchsreihe ganz besonders für die Richtigkeit unserer An- 
nahme zu sprechen, daß es die NH,-Tension einer NH ‚-Salzlösung ist, die 
darüber entscheidet, welche Mengen von NH,-N in eine Wurzelzelle ein- 
dringen. Es muß sich, wenn keine Weiterverarbeitung des eingedrungenen 
Ammoniaks in der Zelle erfolgt, also bei sehr großem Kohlenstoffdefizit und 
bei fehlender Weiterleitung, ein gleicher NH;-Druck im Außenmedium und 
im Zellinnern einstellen. Dicse Tension muß natürlich in vorliegendem 
Falle bei der starken Azidität der Außenlösung außerordentlich gering sein. 
Je schneller nun das eingedrungene Ammoniak weiterverarbeitet wird, je 
günstiger also vor allen Dingen die Zufuhr organisch-gebundenen Kohlen- 
stoffs ist, um so mehr NH,-N wird eindringen und zur Eiweißsynthese Ver- 
wertung finden können. Von der Menge der dabei gebildeten Aminosäuren 
wird es nun in erster Linie abhängen, ob hieraus allein der Bedarf der 
wachsenden Pflanzenteile an Eiweißsubstanzen gedeckt werden kann, oder 
ob sie in so kleinen Mengen vorhanden sind, daß Reserveeiweiße mobilisiert 
werden müssen. Bei unseren Versuchen dürfte dieses besonders in ge- 
schwächtem Lichte der Fall gewesen sein. Der Fall, daß der Eiweiß- 
vorrat noch nachträglich eine ausgesprochene Zunahme erfährt, wird 
dann eintreten müssen, wenn bei schwachem Wachstum eine gleich gute 
Zufuhr von gebundenem Kohlenstoff und Stickstoff erfolgt. Diesen Fall 
haben wir, wie Tabelle 6 zeigt, schon bei der Analyse älterer Blätter 
t. 

Es könnte allerdings noch der Einwand erhoben werden, daß der Ei- 
weißstickstoff deshalb in den Wurzeln der im geschwächten Licht 
gezogenen Pflanzen eine Verminderung erfahren hat, weil diese ge- 
zwungen waren, Aminosäuren zu bilden, um das stark eirigedrungene 
Ammoniak unter Amidbildung zu entgiften. Die Unhaltbarkeit dieser 
Annahme geht aber einwandfrei aus den niedrigen Werten hervor, die 
für den NH,-N und Amid-N gefunden wurden. 


IV. Abschnitt. 

In der ersten Arbeit mußte die Möglichkeit offen gelassen werden, ob 
in stark sauren Lösungen, deren py-Werte für die Wurzeln der Mais- 
wurzeln als kritisch, vielleicht sogar schon als schädlich bezeichnet wer- 
den müssen, durch die Gegenwart von NH,-Salzen die Wirkung der H- 
Ionen in einem für die Wurzeln ungünstigen Sinne beeinflußt wird. Mit 
unserer Arbeitshypothese scheint allerdings diese Annahme nicht in Ein- 
klang zu bringen zu sein. Alle unsere älteren Versuche sprachen aber da- 
für. Es wurde allerdings weiterhin damals gezeigt, daß die Schäden, die 
in einem solchen Falle an Sproß und Wurzeln auftreten, nichts mit Am- 
moniakschäden zu tun haben können, da sie ein ganz charakteristisches, 
von ersteren sehr wohl unterscheidbares Bild liefern. Es sei auf ein noch- 
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maliges Aufzählen dieser Unterschiede ' verzichtet und auf die erste 
Arbeit verwiesen. 

Port hat 1925 darauf hingewiesen, daß Ammoniumsalze in der 
Reihenfolge NH,CNS > NH,NO, > NH,CI > (NH,)SO, das Ein- 
dringen der H-Ionen in das Pflanzenplasma fördern. Hier muß natürlich 
neben einer spezifischen Wirkung der Anionen auch eine solche der NH,- 
Ionen auf die H-Ionen vorliegen. Sollten sich nun unsere älteren Ver- 
suche bestätigen, so brauchte dieses auch nicht im geringsten Maße 
gegen unsere Arbeitshypothese sprechen; denn diese besagt nur, daß die 
in einer Lösung eines NH,-Salzes befindlichen NH;-Molekiile schnell in 
die Wurzeln der höheren Pflanzen einzudringen vermögen, und daß sie 
dort eine Ammoniakvergiftung hervorrufen, wenn nicht die zur Ent- 
giftung erforderlichen Kohlehydratmengen in den Geweben zur Ver- 
fügung stehen. Da nun die NH;-Tension einer NH,-Salzlésung mit 
steigender Azidität abnimmt, so muß natürlich auch die Gefahr einer 
NH;-Vergiftung um so geringer sein, je kleiner der py-Wert des Nähr- 
mediums ist. Daß aber außerdem alle in der Lösung befindlichen Ionen 
einen mehr oder weniger großen Einfluß hinsichtlich Permeierfähigkeit 
aufeinander ausüben, das dürfte eine heute nicht mehr bestrittene Tat- 
sache sein. Daher kann sehr wohl mit der Möglichkeit gerechnet werden, 
daß bei kritischen py-Werten der Außenlösung, wie das bei unseren 
früheren Versuchen der Fall war, die NH,-Ionen tatsächlich die Per- 
meierfähigkeit der H-Ionen erhöhen. Eine Verschiebung der py-Wert- 
wachstumsgrenzen nach der alkalischen Seite müßte in diesem Falle die 
Folge sein. 

Die in den Jahren 1928 und 1929 angestellten Versuche ergaben 
nun in stark sauren Medien eine erheblich größere Widerstandsfähigkeit 
der Wurzeln und der Sprosse bei derselben Maisrasse wie bei den früheren 
Versuchen. Weiterhin konnte man bei den neuen Untersuchungen die 
Beobachtung machen, daß man bei diesen ,,Säurevergiftungen‘ zwei 
Arten von Pflanzenschäden unterscheiden muß, die nicht immer ein- 
ander zu begleiten brauchen. Die erste Form trat nur an den Blättern 
auf und zwar nur an den Spitzenpartien. An diesen Stellen ließ der 
Turgor nach, das Blattgewebe schrumpfte hier zusammen und starb ab, 
die übrigen Blattpartien zeigten auch nicht die geringsten sichtbaren 
Schäden. Das Gewebe behielt seinen normalen Turgor und seine nor- 
mal-grüne Farbe bei. In einer Reihe von Fällen wurden von diesen Zer- 
störungen gerade die jüngsten Blätter, die noch nicht aufgerollt waren, 
befallen. Wurde hier nicht sofort für eine Erhöhung des py-Wertes der 
Nährlösung gesorgt, so starb das ,,Herz‘ der Maispflanzen ab. Diese 
Sproßschäden traten meistens auf, ohne daß die Wurzeln, abgesehen von 
einem gehemmten Wachstum, auch nur die geringste Erkrankung er- 
kennen ließen. Diese Form von ,,Säurewirkung“ wurde von uns nur bei 
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solchen Versuchen beobachtet, die im Sommer angestellt worden waren, 
also zu einer Zeit, wo das Wachstum der Versuchspflanzen ein ganz be- 
sonders intensives war und daher natürlich auch die Reaktionsver- 
änderung, der Aziditätsanstieg, einen sehr schnellen Verlauf nahm. 1928 
konnte weiterhin von uns beobachtet werden, daß dieselben Sproß- 
schäden auch bei Pflanzen auftreten können, die in vollständigen Nähr- 
lösungen vom Anfangs-py-Wert 5,7 und End-p„-Wert 3,8 sich befanden, 
vorausgesetzt, daß der Aziditätsanstieg sehr schnell erfolgte. Hier war 
also ein Aziditätsgrad am Ende des Versuches erst erreicht, der von 
unseren Maispflanzen, falls sie von reinem Leitungswasser aus sofort in 
eine Lösung von derartiger Reaktion gestellt werden, noch ohne die ge- 

Aus diesen Beobachtungen dürfte hervorgehen, daß die soeben be- 
schriebenen Schäden die Folge einer sehr schnell erfolgenden Reaktionsver- 
änderung des Nährmediums und wohl kaum eine direkte Wirkung der 
großen Konzentration der H-Ionen der Außenlösung sind. 

Andere Schäden beobachtet man, wenn man entweder die Versuchs- 
pflanzen in Lösungen bringt, deren Azidität größer als die für ihre Wur- 
zeln kritische Wasserstoffionenkonzentration ist, oder wenn sich in 
ein NH,-Salz führenden Nährlösungen ein solch’ tiefer p,,-Wert unter 
dem Einfluß der wachsenden Pflanzen von selbst einstellt. Zunächst ver- 
schwindet der Schleimtropfen, der sich immer bei Anwendung von 
Wasserkulturen an den Spitzen der Maispflanzenwurzeln befindet, so- 
lange sie noch normales Wachstum zeigen. Später schnurren die 
Streckungszonen zusammen und werden glasig. Steigt die Azidität nicht 
weiter an, so werden meistens die älteren Wurzelteile nicht angegriffen. 
Im anderen Falle greift das Verglasen auch auf diese über. Werden die 
Wurzeln direkt in extrem saure Lösungen gebracht, so können in etwa 
2—3 Tagen die ganzen Wurzeln dieser Zerstörung anheimfallen. Ganz 
besonders charakteristisch ist nun auch das Verhalten der Sprosse. 
Das Chlorophyll bleicht aus, das dunkle Grün der Blätter weicht einer 
viel helleren Farbe. Der Turgor läßt in allen Blättern nach, und langsam 
vertrocknen diese. Diese Schäden an Sproß und Wurzeln erhält man 
auch, wie der eine von uns (Mevius 1927) zeigen konnte, wern mau mit 
extrem sauren Lösungen arbeitet, die überhaupt keine N-Quellen führen. 
Es liegen hier also echte Säureschäden vor. 

Ein Vergleich unserer neuen Versuche mit denen aus den Jahren 1926 
und 1927 ergab nun, daß die typischen Wurzelschäden im letzteren Falle 
sehr viel schneller auftraten als im ersteren. Der Grund hierfür war der 
verschieden schnell erfolgende Aziditätsanstieg. In dem Leitungswasser, 
das zu den neuen Untersuchungen benutzt wurde, war die Pufferung 
größer als in den Nährlösungen der älteren Versuche, die mit destilliertem 
Wasser angesetzt waren. Als noch sehr viel widerstandsfähiger erwiesen 
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sich aber die Wurzeln der Pflanzen, die im Winter, also unter un- 
günstigen Wachstumsbedingungen, zu gleichen Versuchen benutzt wur- 
den. Allerdings erfolgte auch hier der py-Abfall sehr viel langsamer als 
bei den Sommerversuchen, so daß sich hieraus schon vielleicht die größere 
Widerstandsfähigkeit erklären ließe. Aber der Vergleich zwischen den 
Sommer- und Winterversuchen und denen, die der eine von uns (Mevıus) 
mit N-freien Nährmedien in den Jahren 1926, 1927 angestellt hatte, ergab 
doch noch eine andere merkwürdige Tatsache. Maispflanzen, die bei 
neutraler Reaktion in Leitungswasser gezogen worden waren, zeigten die 
typischen Wurzelschäden, wenn sie in eine Nährlösung von px 3,5 über- 
führt wurden. Wurden sie in Lösungen gestellt, deren Anfangs-p;-Wert 
etwa 3,9—4,0 betrug und die NH,NO, oder (NH,)SO, als N-Quellen 
führten, so traten dieselben Schäden erst bei um so kleineren py-Werten 
auf, je langsamer der Aziditätsanstieg erfolgte. Im Winter wurden daher 
von denselben Maispflanzen noch py-Werte bis einschließlich 2,9 ohne 
Schäden ertragen. Erst bei py 2,8 und tiefer traten diese auf. Es ging 
aus alle den Versuchen, die mit dem gleichen Saatgut angestellt wurden, 
hervor, daß es eine konstante Aziditätsgrenze auch in vollständigen Nähr- 
lösungen für das Wurzelwachstum nicht gibt. Die Wurzeln können auch an 
solche Aziditätsgrade gewöhnt werden, die im allgemeinen die Wurzelspitzen 
in kurzer Zeitzum Absterben bringen. Dieses ist der Fall, wenn man den ex- 
tremen Säuregraden solche W urzeln aussetzt, die bisher in einem Nährmedium 
von höheren py-Werten sich befunden haben. Die Aziditätsgrenze kann um 
so mehr verschoben werden, je langsamer der py-Wert falli. Die Gewöhnung 
der Pflanzen an sonst schädliche Säuregrade erstreckt sich nur auf solche 
Wurzeln und Wurzelteile, die in der Lösung den Aziditätsanstieg selbst mit 
durchgemacht haben. Werden neue Wurzeln über der Wasseroberfläche ge- 
bildet, so besitzen sie diese erworbene Widerstandsfähigkett nicht. Während 
die alten Wurzeln in solchen Lösungen auch noch nicht die geringsten 
Schäden erkennen lassen, schnurren die Streckungszonen der ersteren zu- 
sammen, sobald sie die Wasserschicht erreicht haben und nur wenige Stunden 
damit in Berührung geblieben sind. 

Ferner konnte aus allen unseren neuen Versuchen geschlossen werden, 
daß bei gleichbleibendem py-Wert durch die Gegenwart von NH,-Salzen 
die schädliche Aziditätsgrenze nicht nach der alkalischen Seite verschoben 
wird, wenigstens nicht bei Anwendung der von uns gewählten Ammonium- 
salzkonzentrationen. 

Die früher beobachtete Verstärkung der ungünstigen Wirkung einer 
kritischen H-Ionenkonzentration durch NH,-Salze ist nur eine scheinbare. 
Weil sich im Licht in Gegenwart eines NH,-Salzes einer starken Säure ein 
Aziditätsanstieg nicht vermeiden läßt, muß natürlich die schon ungünstige 
Wasserstoffionenkonzentration dadurch noch eine Steigerung erfahren. 

Von PRIANISCHNIKOW ist bekanntlich die Beobachtung gemacht 
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worden, daß Keimlinge, die im Dunkeln aufgezogen worden sind, dann 
Ammoniak an die Außenlösung abgeben, wenn sie in stark verdünnte 
Salzsäure überführt werden. Am stärksten war dieses bei der Lupine 
der Fall, in schwächerem Maße bei der Erbse und noch viel schwächer 
beim Hafer. Der russische Forscher vertritt die Ansicht, daß durch die 
starke Azidität der Lösung die Umwandlung von stickstoffhaltigen Sub- 
stanzen in den Pflanzen eine Störung erfährt, „die darin besteht, daß die 
Ausscheidung des Ammoniaks in das die Wurzeln umgebende Medium 
erfolgt, statt es in Amidgruppen umzuarbeiten‘. Die Wirkung der 
Säure wird vollständig gleichgesetzt der Wirkung anästhesierender Sub- 
stanzen. Letztere hemmen bekanntlich in der Pflanze alle synthetischen 
Vorgänge, unter anderem auch die Bildung von Aminosäuren und Aspara- 
gin. In der ersten Arbeit wurde von unserer Seite darauf aufmerksam ge- 
macht, daß die Versuchsanstellung von PRIANISCHNIKOW keineswegs im- 
stande ist, die Richtigkeit seiner Annahme zu beweisen. Da der russische 
Forscher seine Versuche im Dunkeln angestellt hat, muß er mit Pflanzen 
gearbeitet haben, die sehr reich an präformiertem Ammoniak gewesen 
sind. Es müssen also in den Wurzelzellen größere Mengen von NH,- 
Salzen vorhanden gewesen sein, zu denen natürlich eine bestimmte NH;- 
Tension gehört, die sich mit dem Außenmedium ins Gleichgewicht setzen 
muß. Weiterhin kommt aber hinzu, daß PRIANISCHNIKOW bei seinen 
Lupinenversuchen mit viel zu starken Aziditätsgraden gearbeitet hat. 
Der Anfangs-py-Wert betrug 2,0—2,9. Diese Werte verschoben sich 
allerdings nach der alkalischen Seite unter dem Einfluß des austretenden 
Ammoniaks. PRIANISCHNIKOW gibt aber weiterhin an, daß nach 24 Stun- 
den der alte Wert immer wieder hergestellt wurde. Der eine von uns — 
Mevius — hat aber schon 1927 festgestellt, daß bereits bei py 3,5—3,6 
die Wurzeln der Lupine sehr stark geschädigt werden und die Streckungs- 
zonen nach einigen Tagen zusammenschnurren. Dieselben Werte hat 
auch ARNDT (1926) als äußerste Wachstumsgrenze angegeben. Noch er- 
heblich empfindlicher sind aber die Lupinenwurzeln gegen Säuren, wenn, 
wie es bei PRIANISCHNIKOW der Fall war, den Nährlösungen keine Ca- 
Salze zugesetzt werden. 

Zahlreiche Untersuchungen der letzten Jahre haben nun aber ein- 
wandfrei gezeigt, daß die erste Folge eines zu stark sauren Außen- 
mediums eine anormal erhöhte Permeabilität der Wurzelzellen ist, die 
zur Exosmose führt. Es mußten also bei den vorliegenden Untersuchungen 
unter dem Einfluß der starken Azidität der Außenlösung die organischen 
NH,-Salze aus den Wurzelzellen austreten. Hier in der Außenlösung 
setzten sie sich dann mit den starkeri Säuren unter Aziditätsverminde- 
rung um; daher der beobachtete p,-Anstieg unter gleichzeitigem posi- 
tiven Ausfall der NessLerschen Reaktion. Vielleicht haben auch noch 
sich in.den absterbenden Zellen abspielende autolytische Vorgänge mit 
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zu einer NH,-Vermehrung im Außenmedium beigetragen. Auch bei den 
Erbsenversuchen ist mit zu großen Aziditätsgraden gearbeitet worden. 
Das geht deutlich aus der kurzen Lebensdauer der Versuchspflanzen her- 
vor, 5—11 Tage, je nach der zur Anwendung kommenden Säure- 
menge. Die ersten Schäden müssen natürlich noch sehr viel früher sich 
geäußert haben. Obwohl also die Hypothese von PRIANISCHNIKOW auch 
nicht zum geringsten Teil bewiesen ist, so darf man natürlich andrerseits 
nicht die Möglichkeit von der Hand weisen, daß die Pflanze auf Säure- 
vergiftung ebenso mit Ammoniakbildung antworiet, wie das Tier, das 
bekanntlich auf diese Weise den py-Wert seines Blutes konstant hält. 
Ja, man könnte vielleicht sogar die Ergebnisse der Tabelle 8, wo bei den 
tiefsten py-Werten ein für saure Lösungen relativ hoher Wert für die 
NH,-Fraktion erhalten wurde, als Beweis für die Richtigkeit dieser Über- 
legungen anführen. Diese Möglichkeit sollte nun durch neue Versuche 
geprüft werden. Außerdem würde ein positiver Ausfall der Versuche 
auch noch dafür sprechen, daß Ammoniumsalze in extrem sauren Lö- 
sungen die ungünstige Wirkung der H-Ionen noch verstärken, da natür- 
lich durch eine NH,-Zufuhr von außen bei gleichzeitiger Hemmung der 
Asparagin- usw. Synthesen die Gefahr einer Ammoniakvergiftung in den 
Zellen noch zunehmen muß. 

Zu den ersten Versuchen kam eice vollständige Nährlösung zur An- 
wendung, die im Liter 500 mg (NH,)SO, führte. Der Anfangs-p,-Wert 
betrug 4,0. Vom 5. III. bis 18. III. 1929 befanden sich die Versuchs- 
pflanzen in Leitungswasser. Am 18. III. 1929 kamen diese Pflanzen, die 
sich natürlich im starken N-Hunger befanden, in die Versuchslösung. 


Das Wurzel- und besonders auch das Sproßwachstum war zunächst sehr gut. 
Die Blätter waren dunkelgrün und die Wurzeln lang und schlank. Ihre Farbe war 
ein reines Weiß. Der py-Wert fiel ständig. Von etwa py 3,4 ab ließ das Wurzel- 
wachstum sehr stark nach. Am 30. April war py 3,0 erreicht. Aber es waren noch 
keine Wurzelschäden zu beobachten. Auch bei px 2,9 war dieses nicht der Fall. 
Die Sprosse hatten sich sogar ganz besonders üppig entwickelt. Bei etwa 2,8 ver- 
schwanden die Schleimtropfen an den Wurzelspitzen, und bei py 2,7 traten an 
den Wurzelspitzen die typischen Schäden auf. Jetzt erst reagierten auch die 
Sprosse. Der Turgor ließ nach, die Farbe schlug nach graü-yrün um, und langsam 
vertrockneten die Blätter. Die geschädigten Wurzeln hatten höchstwahrschein- 
lich den Wasserbedarf der Sprosse nicht mehr decken können. Am 20. April 
hatten dennoch alle 15 Kulturen den auffällig niedrigen Wert von pg 2,4 er- 
reicht. Bei ein und derselben Pflanze zeigten aber die Wurzeln der Wasserstoff- 
ionenkonzentration gegenüber eine sehr verschiedene Empfindlichkeit. Am stärk- 
sten waren die jüngsten Teile der längsten Wurzeln, die unten auf dem Boden 
des Kulturgefäßes lagen, geschädigt. Wir dürfen wohl annehmen, daß es Sauer- 
stoffmangel gewesen ist, der diese Erhöhung der Empfindlichkeit bewirkt hat. 
Wie gut während des Versuches die Entwicklung der Sprosse gewesen ist, dürfte 
daraus hervorgehen, daß das Frischgewicht von vier Pflanzen, die 4 Wochen lang 
in der Nährlösung gewesen waren, ohne Wurzeln etwa 50—60 g betrug. Bei den 
Versuchen, die in der ersten Arbeit beschrieben worden sind, erreichte die gleiche 
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Zahl von‘ Pflanzen bei i gleichem Pu- -Anfangswert und gleicher N-Gabe trotz gün- 

ilati dingungen ein Sproßfrischgewicht von nur etwa 27 g. 
Der — hat im sehr viel schneller erfolgenden Aziditatsabfall bei den Sommer- 
versuchen gelegen. Vielleicht hat auch noch die hohe Temperatur im Gewächs- 
hause die Säurewirkung verstärkt. 

Bei unserem jetzigen Versuche wurde alle 2 Tage ein Teil der Wurzeln, die 
aus den verschiedensten Kulturen stammten, analysiert. Während des Wachs- 
tums nahm nun aber die Wurzellänge zunächst sehr schnell, sodann aber nur noch 
ganz langsam zu, um schließlich ganz zum Stillstand zu kommen. Da nun aber 
während des Wachstums das Verhältnis der jüngsten Teile zu den älteren Teilen 
eine ständige Veränderung erfährt, man aber wegen Materialmangels nicht allein 
die resorbierenden Wurzelteile, sondern die ganzen Wurzeln nehmen muß, so 
wird man bei vorliegender Versuchsreihe nicht erwarten dürfen, daß alle N- 
Fraktionen eine ganz gesetzmäßige Änderung werden erkennen lassen. Auch 
muß erwähnt werden, daß zu Beginn des Versuches für eine Analyse 9 Wurzeln 
benötigt wurden, während gegen Ende nur noch drei Wurzeln nötig waren; die 
Folge ist natürlich, daß im letzteren Falle individuelle Besonderheiten mehr zum 
Vorschein kommen. Die Tabelle 15 gibt die Analysenergebnisse wieder. 











Tabelle 15. 
| | 
Pur Lös- | Am- | Dop- | 
Wert an] Gesamt- | Eiweiß- | Amino- 

Analyse am licher | mon- | pelter “ Bemerkungeı 
diesem N N > = law = ju 

Tage | | 
| - 
18. TIL 1929 | — | 0,211 | 0,146, 0,065|0,0043 0,033 | 0,028 Ausgangs 
100 69,2 130,8 12,04 |15,6 13,2 material 


0,265 | 0,162| 0,103|0,0056| 0,059) 0,038 
100 61,1 |38,9 12,11 |22,3 | 14,5 
0,237 | 0,164| 0,073|0,0032| 0,032| 0,038 
100 |69,2 |30,8 11,35 13,5 | 15,9 
0,174 | 0,132| 0,042]0,0069| 0,019! 0,016 
100 75,9 |24,1 |3.97 |10,9 | 9,20 
0,176 | 0,126| 0,050|0,0058| 0,020! 0,024] Am 30. III. 


18. III. 1929 3, | 
22. IIL 1929 3,7 | 


25. 111.1929 | 3,5 { 








27.11.1929 | 3,4 


100 |716 28,4 13,30 |11,4 | 13,7 Pu 3,0 
| | | Wurzelspitze 
2.1.1929 | 27 0,228 | 0,158, 0,070|0,0049| 0,033 0,032|| wo 
sie Le 169,3 30,7 12,15 |14,5 | 14,0 | pi 
| | | geschädigt 


| Wurzelspitze 
stark 
J geschadigt 


Wie die Tabelle 15 zeigt, nimmt zunächst der Gesamtstickstoff zu, und 
das Verhältnis Eiweiß-N : löslichem N verschiebt sich zugunsten des letz- 
teren. Dieses ist leicht verständlich, wenn wir berücksichtigen, daß sich 
die Wurzeln der Versuchspfilanzen vom 5.—18. III. 1929 im N-freien 
Nährmedium befunden haben, in ihnen also sicher, wie auch der niedrige 
Eiweißgehalt zeigt, ein N-Defizit geherrscht hat. Mit weiter steigen- 
der Azidität nehmen, der fallenden NH;-Tension folgend, Gesamt- 


0,261 | 0,182 0,079]0,0087 | 0,029| 0,041 


6. BY. 098 26 | 100 69,7 .30,3 13,33 |11,1 | 15,9 
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stickstoff, löslicher Stickstoff und auch Eiweißstickstoff wieder ab. 
Dieser Abstieg wird sodann später wieder von einem Anstieg abgelöst. 
Worauf dieser zweite Anstieg zurückgeführt werden muß, dürfte nicht 
einwandfrei zu beantworten sein. Eine Erklärung wäre folgende: Von 
etwa Py 3,5 ab hat, wie schon erwähnt, das Längenwachstum der Wur- 
zeln sehr stark nachgelassen, um etwas später vollständig zu erlöschen. 
Parallel damit geht natürlich der Bedarf an organischen N-Verbin- 
dungen zum Aufbau neuer Zellen ständig zurück. Infolge des gleich 
starken Zustromes an N-freien Kohlenstoffverbindungen aus dem Sproß 
und der weiteren Aufnahme von NH,-Stickstoff aus der Lösung — daß 
dieses tatsächlich der Fall ist, zeigt der weiter sinkende py-Wert des 
Nährmediums — muß es natürlich auch weiterhin zur N-Verarbeitung 
kommen, und die gebildeten Stoffe müssen sich, soweit sie nicht in den 
Sproß abgeleitet werden, in den Wurzelzellen ansammeln. Nach unserer 
Ansicht dürfte diese Annahme aber erst als gesichert zu gelten haben, 
wenn man die gleiche Gesetzmäßigkeit auch dann anträfe, wenn bei allen 
Analysen nicht ganze Wurzeln, sondern einander genau entsprechende 
Wurzelteile benutzt würden. 

Die Schwankungen der Wurzeln im Gehalt an Aminosäuren-N ähneln 
stark denen der Eiweiß-N-Fraktion. Die Schwankungen der Wurzeln 
im Gehalt an Asparagin- und NH,-N lassen überhaupt keine Gesetz- 
mäßigkeiten erkennen. Eins geht aber doch deutlich aus diesen Werten 
hervor, daß der steigenden Azidität der Außenlösung kein Anstieg im Gehalt 
an präformiertem Ammoniak parallel geht. Es muß allerdings darauf hin- 
gewiesen werden, daß beim tiefsten pg-Wert auch die größten Mengen 
an präformiertem Ammoniak angetroffen wurden ;allerdings ist auch diese 
Menge, auf Frischgewicht berechnet, gering, und sie ist auch noch immer 
von der Größendimension, wie wir sie in Wurzeln mit normalen N-Haus- 
halt antreffen. Ihre wirkliche Größe geht auch daraus hervor, daß die ge- 
fundene NH,-N-Menge nur eine Verdoppelung des Wertes bedeutet, 
der in den Hungerpflanzen zu Beginn des Versuches angetroffen worden 
ist. Ob nun dieser etwas höhere Gehalt an präformiertem Ammoniak- 
stickstoff tatsächlich, wie PRIANISCHNIKOW annimmt, die Folge einer 
„gehemmten Amidbildung‘‘ ist, das dürfte nach den hier vorliegenden Ver- 
suchen mehr als zweifelhaft sein ; denn mit demselben Recht könnte man 
zunächst die hohen Eiweiß- und Amino-N-Werte für eine deutliche Syn- 
these anführen, die in den Wurzeln trotz des hohen Aziditätsgrades noch 
hat stattfinden müssen. Auch spricht ferner der hohe Wert des Verhält- 
nisses Eiweiß-N :löslichem N, der derselbe ist wie beim Ausgangs- 
material, gegen eine Hemmung bei der Weiterverarbeitung des Ammoniaks. 
Zudem dürfen wir auch nicht vergessen, daß die relativ hohen Werte für 
den NH,-N in Wurzeln angetroffen wurden, bei denen die jüngsten Teile 
schon stark geschädigt waren. Es kann daher auch rein sekundär der NH,-N 
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beim Absterben der Zellen durch autolytische Vorgänge eine Vermehrung 
erfahren haben. 

Um nun zu prüfen, ob der Anstieg des NH,-N in den Wurzeln bei ex- 
trem saurer Reaktion darauf zurückzuführen ist, daß das eingedrungene 
Ammoniak wegen gehemmter Amidbildung nicht weiter verarbeitet 
werden konnte und daher aufgespeichert werden mußte, oder ob es sich 
etwa um Abbauerscheinungen der durch Säuren stark geschädigten oder 
vollständig abgetöteten Protoplasten gehandelt hatte, wurde der nächste 
Versuch angestellt. 14 Tage lang wurden Maispflanzen in reinem Lei- 
tungswasser gezogen. Sie befanden sich also im N-Hunger. Diese 
Pflanzen wurden sodann in Leitungswasser gebracht, dessen py-Wert 
durch Schwefelsäure auf 2,2 gesenkt worden war, also ein N-freies Me- 
dium von extrem saurer Reaktion. Dieser starke Aziditätsgrad wurde ge- 
wählt, einmal um ähnliche Verhältnisse in bezug auf Säuregrade zu 
haben wie PRIANISCHNIKOW, weiterhin sollte hierdurch die Versuchs- 
dauer auf ein Minimum herabgesetzt werden ; denn nur so war es möglich, 
die Veränderungen, die innerhalb des N-Gehaltes der Wurzeln infolge 
fortschreitenden Wachstums auftreten müssen, auszuschalten. Die 
Tabelle 16 gibt die Versuchsergebnisse wieder. 





Tabelle 16. 
Eiweig-| De Le 
Versuchs- | Gesamt- Ammon- ter | Amino- 
1 N N ar N Amid- N Bemerkungen 
N 





do 0,216| 0,164! 0,052]0,0019| 0,027! 0,023 


100 |75,9 |24,1 10,88 |12,5 |10,7 } Ausgangsmaterial 





Wurzelspitzen deutlich 
geschädigt 
NH, im Außenmedium 
nicht nachweisbar 
Große Wurzelteile 
geschädigt 
NH, im Außenmedium 
nicht nachweisbar 


3Stunden 0,218 | 0,163) 0,055]0,0036| 0,028) 0,023 
30 Min. || 100 74,8 |25,2 11,65 |12,8 |10,7 





0,213 | 0,155! 0,058]0,0084| 0,028| 0,022 


23 Stand. nn yes \27,2 |3,94 lısı |102 























Während des Versuches hat also das Verhältnis Eiweiß-N : löslichem 
N eine leichte Verschiebung zugunsten des letzteren erfahren. Die Werte 
für den Asparagin-N und Amino-N sind fast unverändert geblieben. Der 
Ammon-N hat unter gleichzeitiger Abnahme des Eiweiß-N die stärkste 
Zunahme erfahren. Mit Bezug auf das Frischgewicht ist die auch in den 
stark geschädigten Wurzeln gefundene NH,-Menge nicht groß, aber 
immerhin liegt sie doch bedeutend über dem Normalwert von Pflanz2n, 
die sich schon seit einiger Zeit im Stickstoffhunger befunden haben. 
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Gegenüber dem Ausgangsmaterial hat der NH,-N eine Steigerung um 
450% erfahren. 

Wir sehen also, daß auch bei fehlender N-Zufuhr starke Schädigungen 
der Wurzeln, die durch extrem hohe Aziditätsgrade der Außenlösung hervor- 
gerufen sind, von einem Anstieg der NH,-N-Fraktion begleitet sind. Der 
Ammoniak-N dürfte auch hier seinen Ursprung zum größten Teil auto- 
Iytischen Vorgängen verdanken, die in absterbenden und schon abgestorbenen 
Zellen stattgefunden haben. Für eine durch Hemmung der synthetischen 
Vorgänge in den Wurzeln bedingte Ammoniakaufspeicherung liegen auch 
nicht die gerings’en Anhaltspunkte vor. 

Zum Schluß soll aber noch die Möglichkeit geprüft werden, ob über- 
haupt bei Anwendung von starken, fast vollständig dissoziierten Säuren 
die Frage zu lösen ist : Reagieren auf Säurevergi die Pflanzen ebenso 
wie das Tier durch Bildung von Ammoniak? Nach unseren heutigen 
Kenntnissen muß diese Frage verneint werden. Schon seit OVERTON (1895, 
1897, 1899) wissen wir, daß die Zellen gegenüber stark dissoziierten Sub- 
stanzen ein ganz anderes Verhalten an den Tag legen als den schwach 
und nicht dissoziierten gegenüber, vorausgesetzt, daß bei letzteren das 
Molekularvolumen nicht zu groß ist. Erstere dringen nur sehr langsam in 
die Zellen ein, letztere aber sehr viel schneller. Besonders charakte- 
ristisch ist das verschiedene Verhalten starker und schwacher Säuren, 
das auch schon seit OVERTON bekannt ist, aber in den letztenJahren ganz 
besonders an Valonia- und Nitellazellen studiert wurde. Bei diesen Sub- 
stanzen treffen wir, ebenso wie das schon in der ersten Arbeit für 
schwache und starke Basen gezeigt ist, folgende charakteristischen Unter- 
schiede. Die schwachen Säuren und zwar ihre nicht dissoziierten Moleküle 
dringen sehr schnell in die Zellen ein, unabhängig von Oberflächenverände- 
rungen der Protoplasten. Sie können daher auch, falls die Reaktionsver- 
änderung im Zellinnern nur ganz kurze Zeit dauert, wieder ausgewaschen 
werden, ohne daß die Zellen absterben oder sichtbar geschädigt werden. 
Die fast vollständig dissoziierten starken Säuren auf der anderen Seite be- 
wirken erst dann im Zellinnern einen Aziditätsanstieg, wenn die H-Ionen 
an den Plasmagrenzschichten eine Schädigung irreversibler Natur hervor- 
gerufen haben. 

PRIANISCHNIKOW hat bei seinen Untersuchungen über die Aus- 
scheidung von Ammoniak durch die Wurzeln im extrem sauren Medium 
noch besonders darauf hingewiesen, daß die Pflanzen bei Säurevergiftung 
ebenso wie das Tier durch Ammoniakbildung reagieren. ‚Es verlaufen 
also die Erscheinungen der Säurevergiftung analog im pflanzlichen und 
tierischen Organismus‘, schreibt er in seiner Arbeit. Nach unserer An- 
sicht ist nun aber ein Vergleich zwischen Wurzelzellen, die im Inneren erst 
dann einen Aziditätsanstieg erfahren haben, nachdem durch eine zu starke 
Azidität des Außenmediums ihre Plasmagrenzschichten eine irreversible 








48 W. Mevius und H. Engel: Die Wirkung der Ammoniumsalze 


Änderung erfahren haben, und einem an Säurevergiftung erkrankten Tier 
überhaupt nicht statthaft. Werden von außen her in den Körper des Tieres 
Mineralsäuren gebracht, oder kommt es infolge von Sauerstoffmangel 
oder bestimmter Krankheiten zu einer vermehrten Säurebildung im Tier- 
körper, so reagiert das Tier hierauf durch eine verstärkte Ammoniak- 
ausscheidung. Wie HAMMARSTEN schreibt, „spielt der Ammoniak die 
Rolle eines Neutralisationsmittels der im Körper gebildeten oder ihm zu- 
geführten Säuren.‘“ „Das Ammoniak des Harnes dürfte . . . wohl einen 
Ammoniakrest repräsentieren, welcher wegen des Überschusses der bei 
der Verbrennung entstandenen, den fixen Alkalien gegenüber, von 
solchen Säuren gebunden und demnach von der Synthese zu Harnstoff 
ausgeschlossen worden ist.“ Der Sinn der Neutralisation der freien 
Säuren ist es bekanntlich, den Wasserstoffexponenten des Blutes kon- 
stant zu halten. Dabei bedient der Tierkörper sich aller ihm zur Ver- 
fügung stehenden basischen Substanzen, auch des beim Abbau der Ei- 
weißsubstanzen freiwerdenden Ammoniaks, das auf diese Weise einfach 
einer Weiterverarbeitung zu Harnstoff entzogen wird. Diese Neutralisation 
des Ammoniaks und die dadurch verminderte Harnstoffbildung in 
Parallele zu setzen mit einer Hemmung der Harnstoffsynthese in der 
Leber unter dem Einfluß von Chloroform, wie es PRIANISCHNIKOW 
tut, scheint uns ebenfalls nicht statthaft zu sein. 

Wollen wir nun bei der Pflanze Verhältnisse schaffen, die etwa 
denen beim Tier gleichkommen, so dürfen wir nicht von außen an die 
Gewebe Säuren heranbringen, die erst die Plasmagrenzschichten mehr 
oder weniger weit zerstören müssen, um überhaupt im Zellinnern eine 
„Azidosis‘‘ hervorzurufen. Wir müssen vielmehr versuchen, im Innern 
der Zellen ohne eine irreversible Plasmaschädigung einen p„-Abfall zu er- 
zeugen. Wenn uns dieses gelingt, und wenn sich ein Anstieg des präfor- 
mierten Ammoniaks einstellt, erst dann dürfen wir vielleicht davon 
sprechen, daß bei Säurevergiftung Tier und Pflanze ein ähnliches Ver- 
halten zeigen. Ob man allerdings dann bei der Pflanze die Ansammlung 
ven NH,-N ebenso wie bei der Chloroformvergiftung als eine Hemmung 
der Asparaginsynthese ansehen darf, oder ob auch eine einfache Neutrali- 
sation vorliegt, das müßte außerdem noch entschieden werden. 

Wir dürfen heute wohl mit ziemlicher Sicherheit annehmen, daß auch 
die meisten Pflanzenzellen einen ziemlich konstanten py-Wert im 
Innern haben, vor allen Dingen scheint dieses für den Zellsaftraum zu 
gelten. Die Zelle ist nun bestrebt, diesen p,-Wert ständig aufrecht zu 
halten. Gelingt ihr dieses nicht, so kommt es, wie BROOKS an Valonia- 
zellen gezeigt hat, zu ernstlichen Zellschäden, die sich zunächst in einer 
mehr oder weniger starken Exosmose der im Zellsaftraum eingeschlos- 
senen Stoffe äußern. Es ist daher von vornherein damit zu rechnen, daß 
die Zellen zur Beseitigung eines künstlich im Zellinnern hervorgerufenen 
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werden. 

Die schwachen Säuren, deren Moleküle ja, wie gezeigt wurde, leicht 
in die Zellen eindringen, geben uns nun die Möglichkeit zu prüfen, wie die 
Pflanzenzellen auf eine künstliche „Azidosis‘‘ reagieren. Auch hat man 
es bei dieser Methode in der Hand, mit Lösungen zu arbeiten, die einen 
Py-Wert besitzen, bei dem die Wurzeln noch normal wachsen können, 
sodaß also von außen hier keine direkte H-Ionenwirkung in dem von 
uns beschriebenen Sinne zu erwarten ist. Man braucht nur durch ein 
Alkalisalz dieser Säure ihre Dissoziation soweit zurückzudrängen, bis 
der gewünschte p,-Wert erreicht ist. 

Von uns sind in dieser Richtung einige orientierende Versuche un- 
ternommen worden. Als Versuchspflanzen dienten wegen ihres großen 
Eiweißreichtums Lupinen und zwar Lupinus albus. Für die ersten Ver- 
suche wurde zur künstlichen Ansäuerung Kohlensäure benutzt. Durch 
diese Säure ist natürlich eine p,-Senkung im Zellsaft nur möglich, wenn 
dieser nicht zu stark sauer ist. Dieses scheint aber bei der Lupine, wenn 
Preßsäfte der Wurzeln eine gewisse Orientierung in dieser Richtung ge- 
statten, nicht der Fall zu sein. Aus einem Kohlensäureapparat ließ man 
dauernd Kohlensäure in die Versuchslösungen einströmen, damit aber kein 
Sauerstoffmangel eintrat und dadurch eine Desaminierung der Amino- 
säuren unterbunden wurde, ließen wir gleichzeitig kleine Sauerstoffblasen 
durch die Lösung perlen, die aus einer Sauerstoffflasche stammten. 

Zu den beiden ersten Versuchen wurden 8 Tage alte Keimlinge be- 
nutzt, die im Tageslicht aufgewachsen waren. Als Lösung diente Leitungs- 
wasser, das durch Schwefelsäure auf px 4,1 herabgedrückt worden war. 
Ein Gefäß, in dem sich 12 Keimlinge befanden, wurde mit den beiden 
Gasen beschickt. Ein Kontrollgefäß mit der gleichen Zahl von Pflanzen 
blieb unbehandelt. Der py-Wert am Ende des Versuches betrug im 
ersten Falle 4,1, im zweiten Falle 4,5. Die folgende Tabelle gibt die nach 
24stündiger Versuchsdauer in den Wurzeln gefundenen N-Werte wieder. 





Tabelle 17. 
Gesamt- | Eiweiß 2e ae Pır-Werte der Wurzelpreßsäfte 
g . _| Lie : Zei 
Lung N N vor FN | Amid- Rest-N |" m Ende des Versuches 
‘ N 





Mit CO, | 0,402 | 0,126) 0,27610,0036| 0,164! 0,108) 6,04; 6,09; 6,09; 6,15; 























100 31,3 |68,7 10,90 |40,8 |27,0 6,17; 6,21; 6,21 
OhneCO 0,378 | 0,124] 0,25410,0042| 0,144! 0,106] 5,43; 5,45; 5,45; 5,52; 
| 100 32,8 |67,2 |1,11 |38,1 |28,0 5,55; 5,60; 5,60 


Aus der Tabelle 17 läßt sich auch nicht der geringste Anhalt dafür ge- 
winnen, daß durch die CO,-Zufuhr von außen es zu einer Hemmung der 
Planta Bd. 9. 4 
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Asparaginsynthese und zu einer Ammoniakaufspeicherung gekommen ist. 
Ein gleicher Versuch, der sich aber über dreimal 24 Stunden erstreckte, 
lieferte dieselben Ergebnisse. Gegen die Annahme aber, daB auf die 
CO,-Zufuhr die Wurzeln überhaupt nicht reagiert haben, spricht sehr 
deutlich der große Unterschied, den die py-Werte der WurzelpreBsäfte 
der beiden Kulturen zeigten. Auffälligerweise ist aber hier die Ansäue- 
rung durch Kohlensäure von einem starken Aziditätsabfall begleitet. 
Bei den Kulturen, die nach dreimal 24 Stunden zur Untersuchung ge- 
langten, wurden dieselben Unterschiede festgestellt. Wir möchten nun 
folgende vorläufige Erklärung für dieses merkwürdige Verhalten geben. 
Um die Reaktion in der Zelle aufrecht zu erhalten, schreitet die Pflanze 
dazu, unter dem Einfluß der eindringenden Kohlensäure ihr Karbonat- 
Bikarbonat-Puffersystem durch Karbonatbildung zu verstärken. Das 
sich in der Pflanze neu einstellende Gleichgewicht zwischen Kohlen- 
dioxyd, Bikarbonat und Karbonat muß natürlich beim Zermahlen der 
Wurzeln sofort gestört werden. CO, entweicht und dadurch verschiebt 
sich der py-Wert des Preßsaftes nach der alkalischen Seite. Sicher be- 
wiesen ist diese Annahme aber erst, wenn man das CO, -Bindungs- 
vermögen der verschiedenen Preßsäfte festgestellt und dabei gefunden 
hat, daß dieses bei den CO,-Wurzeln größer ist als bei den anderen. 


Gegen die beiden Versuche könnte nun aber noch der Einwanderhoben 
werden, daß in den Wurzeln der im Licht gezogenen Pflanzen wegen ge- 
nügender Versorgung mit Kohlehydraten überhaupt keine Desami- 
nierung erfolgt sei, und daß es aus dem Grunde auch nicht zu einer An- 
sammlung von NH,-N und zu einer Verhinderung der Asparaginbildung 
habe kommen können. Es wurde daher noch ein weiterer, gleicher Ver- 
such angestellt mit Pflanzen, die sich 20 Tage lang vor Versuchsanstel- 
lung im Dunkeln befunden hatten. Die Versuche selbst fanden in einer 
Dunkelkammer statt. Sie dauerten 72 Stunden. Der p;Wert des Nähr- 
mediums verschob sich in Gegenwart von CO, von 4,1 auf 4,2, in Ab- 
wesenheit dagegen von 4,1 auf 5,3. Ammoniak wurde in keinem Falle in 
der Außenlösung angetroffen. Die Tabelle 18 gibt die Analysenwerte für 
die N-Fraktionen in den Wurzeln wieder. 





























Tabelle 18: 
Dop- 
Lös- Am- 
Gesamt- | Eiweiß- pelter Pu-Wert der Wurzelpreßsäfte 
Lästng N N ne ey Amid- Rest" am Ende der Versuche 
N 
À 0,286 | 0,110) 0,176|0,0032| 0,126! 0,047 er 
nit, em 38,5 |61,5 Tue 44,1 |16,3 | 9595 6,59: 6,53; 6,56 
0,277| 0,096! 0,181] 0,0033| 0,138| 0,040|) 
x - 562: 55 
und CO, | 100 | 34,7 less |1,19 |a98 | 14,3. |) 5975 567; 5,62; 5,56 
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Die für den NH,-Stickstoff gefundenen, trotz der Verdunkelung auf- 
fallend kleinen Werte sprechen auch nicht im geringsten für eine An- 
sammlung von Ammoniak. Man könnte vielleicht für eine gehemmte 
Asparaginsynthese den Umstand anführen, daß in Gegenwart von CO, 
der Wert der Amidfraktion kleiner ist als in Abwesenheit. Aber dieses 
dürfte nicht stichhaltig sein, wenn wir uns einmal das Verhältnis Eiweiß- 
N : léslichem N bei den beiden Kulturen ansehen. Der etwas schwächere 
Gehalt an Asparagin stellt sich dann einfach als eine Folge eines etwas 
langsamer erfolgenden Eiweißabbaues heraus. Es hat also auch die Ver- 
suchsreihe, die mit im Dunkeln aufgezogenen Pflanzen im Dunkeln an- 
gestellt worden ist, uns nicht den geringsten Beweis dafür geliefert, daß eine 
durch CO,-Zufuhr in den Wurzelzellen hervorgerufene ,,Azidosis eine N H,- 
Speicherung und Hemmung der Asparaginsynthese im Gefolge hat. Der 
charakteristische Unterschied im py-Wert der Wurzelpreßsäfte zwischen 
den CO,- Pflanzen und denen, durch deren Nährlösung kein Kohlendioxyd 
geleitet worden ist, ist auch hier wieder vorhanden. Da unseren Versuchs- 
pflanzen im Außenmedium und vielleicht auch schon als Reservestoffe 
genügend Alkalien zur Verstärkung ihres. Karbonat-Bikarbonatpuffer- 
systems zur Verfügung gestanden haben, so konnten sie vielleicht auf die 
Freimachung von Ammoniak durch Desaminierung verzichten. Aus 
diesem Grunde wäre es sehr wohl denkbar, daß man in einem an Alkalien 
freien Medium andere Ergebnisse erhalten würde. 

Eine weitere Versuchsreihe, um den Einfluß von in die Wurzelzellen 
eindringenden Säuren auf die Asparaginsynthese festzustellen, wurde mit 
Essigsäure angestellt. Leitungswasser wurde zunächst durch Schwefel- 
säure auf py, 5,5 gebracht. Dem Liter dieses angesäuerten Wassers wur- 
den 600 mg Essigsäure — */,99 n — zugesetzt und soviel Na-Azetat, bis 
der py-Wert 4,4 erreicht war. Die Konzentration der Essigsäure erwies 
sich aber als zu stark. Schon nach 3 Stunden waren alle Wurzelspitzen 
abgestorben. Es kam daher eine Lösung zur Anwendung, die nur 120 mg 
Essigsäure — "/,00 n — führte und soviel Na-Azetat bis der pg-Wert 4,4 
ebenfalls erreicht war. Es wurden sodann folgende vier Versuche an- 
gesetzt: 1. Lupinenkeimlinge, die 13 Tage alt und im Tageslicht auf- 
gezogen waren, kamen im Gewächshaus zur einen Hälfte in die Azetat- 
lösung, zur anderen Hälfte in Leitungswasser, das durch H,SO, auf den 
gleichen p,-Wert gebracht worden war. 2. 13 Tage lang im Dunkeln ge- 
zogene Keimlinge kamen ebenfalls zur einen Hälfte in die Azetatlösung, 
zur anderen Hälfte in das angesäuerte Leitungswasser. Diese beiden 
Kulturen befanden sich während des Versuches in einem Dunkelraum. 
Die Pflanzen kamen alle am 4. VI. 29 in die Versuchslösungen. Nach 
28 Stunden wurde ein Teil der Wurzeln analysiert. Die Tabelle 19 gibt 
die Ergebnisse wieder. 

Im angesäuerten Leitungswasser entwickelten sich die Wurzeln 
4* 
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Tabelle 19. 


Rest-X 
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0,025 


10,1 


0,044 


16,3 


0,068 


22,0 


6 


0,066 


21,2 


0,053 


18 


3 


3 


18 





Doppelter 
Amid-X 


0,096 


38,6 


0,093 


34,2 


0,112 
36,5 


0,117 
41,2 


0,122 
39,5 


0,130 


43,2 





Ammon-N 


0,0037 


1,49 


0,0026 


0,96 


0,0033 


1,07 


0,0091 


3,20 


0,0034 


1,10 


0,0047 


1,56 
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Licht- 
pflanzen 





Dunkel- 
pflanzen | 





normal. Es war allerdings 
im Licht das Wurzelwachs- 
tum sehr viel besser. In 
der Azetatlösung fand über- 
haupt keine Längenzu- 
nahme der Wurzeln statt. 
Gegen Ende des Versuches 
— nach etwa 25—26 Stun- 
den — ließ der Turgor in 
den Streckungszonen nach, 
einige Stunden später star- 
ben diese Teile ab. Im 
Laufe von weiteren 24Stun- 
den griffen diese Zerstörun- 
gen auch auf die älteren 
Wurzelteile über. Das Bild 
der Wurzelschäden war das- 
selbe, wie es der eine von 
uns — Mevıus 1927 — für 
Wurzeln beschrieben hat, 
die in stark saure Lösungen 
gebracht worden waren, 
Px 3,5 und tiefer. In diesem 
Falle befanden sich keine 
schwachen Säuren in den 
Lösungen. Bei den hier 
vorliegenden neuen Versu- 
chen können die H-Ionen 
in der Azetatlösung diese 
schädliche Wirkung nicht 
hervorgebracht haben; 
denn in Gegenwart von 
H,SO, werden noch erheb- 
lich größere H-Ionenkon- 
zentrationen vertragen, bis 
etwa py 3,6. Es muß, wie 
dieses ja auch von anderen 
Forschern beschrieben wor- 
den ist, das Essigsäuremole- 
kül diese Wirkung verur- 
sacht haben. Nach allen 
bisherigen Beobachtungen 
dringt es schnell in die Zelle 
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ein und bewirkt hier, falls es nicht sofort neutralisiert wird, einen Azidi- 
tätsanstieg. Dieser hat unter anderem, wie BROOKS besonders gezeigt 
hat, eine starke Permeabilitätserhöhung und Exosmose im Gefolge. Das 
Nachlassen des Turgors in unserem Falle dürfte eine Folge des Austrittes 
von im Zellsaft gelösten Substanzen gewesen sein. Unsere Versuche zei- 
gen auch einmal wieder, wie vollständig abwegig es ist, mit Pufferlösungen 
zu arbeiten, die aus einer schwachen Säure und ihrem Alkalisalze bestehen, 
wenn man den Einfluß der H-Ionenkonzentration auf lebende Zellen bestim- 
men will. Leider scheint aber dieses immer noch nicht, wie neuere Ar- 
beiten zeigen, Allgemeingut der Pflanzenphysiologen geworden zu sein. 

Welche Schlüsse lassen sich nun aber aus unseren Analysenwerten 
ziehen? Sprechen sie für oder gegen PRIANISCHNIKOW? Die für den 
NH,-N und Asparagin-N erhaltenen Zahlen bieten uns auch in dem Falle, 
daß in den Wurzelzellen durch eingedrungene Essigsäure eine „Azidosis‘ 
hervorgerufen worden ist, nicht die geringsten Anhaltspunkte dafür, daß die 
Asparaginsynthese gehemmt worden und eine Ansammlung von Ammo- 
niak in den Zellen erfolgt ist. Aus unserer Tabelle geht aber ferner noch 
folgendes hervor: Hemmung des Wurzelwachstums dürfte zu einer 
Stauung der ständig aus den Kotyledonen noch zuströmenden, löslichen 
N-Verbindungen in den Lupinenwurzeln geführt haben. Besonders cha- 
rakteristisch ist in dieser Hinsicht die Steigerung des Asparagin-N bei den 
Azetatpflanzen. Der Charakter der Lupine als ausgesprochene ,,N- 
Pflanze“ zeigt sich besonders an dem Eiweiß-N zu löslichem N-Verhält- 
nis. Bei Pflanzen, denen von außen kein N zugeführt worden ist, beträgt 
im Licht dieser Wert nur 50 :50. Beim Mais wurden derartige Zahlen 
nur bei starker NH,-N-Aufnahme beobachtet. Der ,,Normalwert‘ betrug 
hier bekanntlich etwa 70 :30. Sehr wahrscheinlich werden sich im Licht 
die Lupinenwurzeln in ihrem N-Haushalt mit fortschreitendem Ver- 
brauch der Reserve-N-Verbindungen immer mehr dem der Maispflanzen 
nähern ; denn bei fortschreitender CO,-Assimilation und sistierter N-Auf- 
nahme muß sich das Verhältnis gebundener C : gebundenem N immer 
mehr zugunsten des Kohlenstoffs verschieben. 

Sprechen nun auch unsere Versuche vollständig gegen die Ansicht 
von PRIANISCHNIKOW, daß Säurewirkung zu einer Hemmung der syn- 
thetischen Vorgänge in den Pflanzenzellen führt, so wollen wir dennoch 
darauf hinweisen, daß man vielleicht zu etwas günstigeren Ergebnissen 
kommen kann, wenn man zunächst bei Beginn des Versuches bei den 
Dunkelpflanzen die Kodyledonen entfernt, um so zu verhindern, daß 
etwa aus ihnen in die Wurzeln Asparagin strömt und so eine Asparagin- 
synthese dort vorgetäuscht wird. Ferner dürfte es zweckmäßig sein, zu 
den Analysen nur die Wurzelspitzen zu benutzen und nicht ganze Wur- 
zeln, allerdings wird die Materialbeschaffung große Schwierigkeiten be- 
reiten. Drittens wäre auch die Frage zu prüfen, ob es nicht zweckmäßiger 














54 W. Mevius und H. Engel: Die Wirkung der Ammoniumsalze 


ist, mit Essigsäurelösungen zu arbeiten, die schwächer als !/,00 n sind, 
um so die Wurzelschäden zu hemmen. Man hat dann die Möglichkeit, 
den Versuch über eine längere Zeit zu erstrecken. 

Zum Schlusse soll auch noch auf die Beobachtung hingewiesen wer- 
den, daß sich dann mit NessLerschem Reagenz Ammoniak in Spuren im 
Nährmedium nachweisen ließ, wenn die Wurzelspitzen abgestorben 
waren. Es dürfte sich dabei um die Ammoniumsalze gehandelt haben, 
die sich ursprünglich in den Wurzelspitzenzellen befanden, die dann spä- 
ter aber aus den toten Zellen infolge Exosmose ins Außenmedium diffun- 
diert sind. 

V. Abschnitt. 

Wie die Versuche auf S. 35 und 37 gezeigt haben, kann man durch 
Abschwächung des Lichtes verhindern, daß in einer stark sauren NH,- 
Salzlösung — py 4,0 — die Azidität ansteigt. Man hat also auf diese 
Weise die Möglichkeit, Schäden, die an den Wurzeln durch einen zu 
schnellen und zu starken Aziditätsanstieg hervorgerufen werden, von 
solchen zu trennen, die eine Folge des basischen Anteiles der Ammonium- 
salze sind. Bei den Versuchen, die in der ersten Arbeit behandelt worden 
sind, war dieses nicht möglich gewesen. Es mußte daher noch mit der 
Möglichkeit gerechnet werden, daß nach Überschreitung des für das 
Wachstum der Maispflanzen günstigsten p,-Intervalles wieder eine Stei- 
gerung der NH,-Aufnahme einsetzt. Wenn dagegen auch hier noch 
unsere Arbeitshypothese zu Recht besteht, daß bestimmend für die Auf- 
nahme des basischen Anteiles eines NH,-Salzes die NH;-Tension der 
Nährlösung ist, so muß es bei px 4,0 möglich sein, den Wurzeln eine extrem 
hohe Ammoniumsalzdose darzubieten, ohne daß es zu einer Wurzel- 
schädigung kommt und ohne daß die N-Fraktionen in den Wurzeln Werte 
liefern, die für eine im Verhältnis zur N-Aufnahme ungenügende Ver- 
sorgung mit Kohlehydraten sprechen. Bei dem p,-Wert 4,0 muß in der 
Lösung eine sehr schwache OH-Ionkonzentration herrschen, so daß auch 
in Gegenwart großer Ammoniumsalzmengen die NH;-Tension nur einen 
ganz geringen Wert erreichen kann. Es wird sich auch in diesem Falle 
zunächst zwischen der NH;-Tension der Nährlösung und der im Innern 
der resorbierenden Wurzelzellen ein Gleichgewicht herstellen, das natür- 
lich dauernd durch NH;-Verbrauch gestört wird, sei es, daß das präfor- 
mierte Ammoniak weitergeleitet, sei es, daß es an Ort und Stelle ver- 
arbeitet wird. Wenn man nun die Pflanzen unter sehr ungünstigen Licht- 
verhältnissen leben läßt, so muß es natürlich zu einer starken Hemmung 
in der Weiterverarbeitung kommen. Es wird sich also in diesem Falle 
eine fast statisches Gleichgewicht zwischen der NH,-Tension außen und 
innen einstellen müssen. Da aber im Innern dieser Druck nicht größer 
sein kann als außen, da sonst Ammoniak wieder nach außen strömen 
müßte, so kann es natürlich dort niemals zu einer etwas größeren Am- 
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moniakansammlung kommen. Die Folge muß natürlich sein, daß auch 
die Ammoniakentgifter dort nicht in nennenswerten Mengen anzutreffen 
sein werden. 

Zu dem ersten Versuche wurde eine vollständige Nährlösung benutzt, 
die als N-Quelle (NH,),SO, führte und den py-Wert 4,0 besaß. Am 
13. II. 29 kamen die Pflanzen in die Nährlösungen. Während des Ver- 
suches befanden sich die Kulturen in dem mit Fettpapier behangenen 
Glashäuschen. 

a) 200 mg (NH,)sSO, im Liter Wasser. Der p„-Wert zeigte fast gar keine 
Änderung. Erst am 23. II. 1929, also nach 10 Tagen, hatte er sich auf 3,9 ge- 
senkt und blieb hier stehen. Das Wurzelwachstum war gut. Die Haupt- und 
Nebenwurzeln waren schneeweiß, lang und auffallend dünn. Einige Kontroll- 
kulturen im vollen Tageslicht zeigten dieselbe Wurzelentwicklung. Die Sproß- 
bildung war natürlich bei letzteren infolge der günstigeren Assimilationsbedin- 
gungen besser. Hier war der ph-Wert innerhalb 10 Tagen auf 3,4 gefallen. 

b) 2000 mg (NH,)sSO, im Liter Wasser. Am Ende des Versuches war der 
Pa-Wert nur bis auf 3,8 gesunken. Sproß- und Wurzelentwicklung war dieselbe 
wie bei a. Tabelle 20 gibt die Werte für die verschiedenen N-Fraktionen in den 
Wurzeln wieder. 








Tabelle 20. 

(NHHq),80,-Gabe | Gesamt-N | Eiweig-N | Töslicher | Ammon- | Doppelter | Amino-N 
ha, = ne | 0,216 | 0,164 | 0,052 | 0,0019 | 0,027 | 0,023 

ger || 100 75,9 24,1 0,88 12,5 10,7 

pflanze) 

we 0,184 | 0,131 | 0,053 | 0,0090 | 0,0065 | 0,038 

te 100 71,2 28,8 4,89 3,53 20,4 
0,230 | 0,141 | 0,089 | 0,019 0,028 0,042 

u | 100 61,3 38,7 8,26 12,2 18,2 




















Bei den Pflanzen, welche die schwache NH,-Gabe erhalten haben, hat 
in den Wurzeln der Gesamtstickstoff abgenommen. Diese Abnahme ent- 
fällt auf den Eiweißstickstoff und ist eine Folge des Wurzelwachstums. 
Der N-Verbrauch muß größer gewesen sein als das Eindringen von ge- 
bundenem Stickstoff, daher ist es zu einer Senkung der ,,N-Niveaus“ ge- 
kommen. Die auf Frischgewicht bezogenen Mengen löslichen Stickstoffes 
haben keine Änderung erfahren, wohlaber ist dieses innerhalb der Fraktion 
der Fall gewesen. Die Werte aller N-Fraktionen und ihre gegenseitigen 
Verhältnisse lassen eindeutig erkennen, daß trotz der ungünstigen Assi- 
milationsbedingungen die gebildeten C-Verbindungen mehr als aus- 
reichend sind, um das eingedrungene Ammoniak zu entgiften. Ganz be- 
sonders deutlich geht dieses aus dem hohen Wert — 71:29 — des Ver- 
hältnisses Eiweiß-N : löslichem N hervor. Auch der große Anteil des 
Amino-N am löslichen Stickstoff — 20,4 von 28,8 —, der schon sehr stark 
an Verhältnisse erinnert, die in Wurzeln angetroffen werden, die schon 
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Tabelle 21. 
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langere Zeit in einem N-freien Nährmedi- 
um gestanden haben — siehe die nächste 
Tabelle —, spricht fiir eine sehr schwache 
Versorgung der Pflanzen mit NH,-N. 

Von besonderem Interesse sind nun 
aber die Werte, die bei sehr groBer 
(NH,)SO,-Gabe für die verschiedenen 
N-Fraktionen erhalten wurden. Trotz 
einer Verzehnfachung der (NH,)SO;- 
Menge hat die Menge des präformierten 
Ammoniaks gegenüber der schwachen 
(NH,)SO,-Gabe nur eine Verdoppelung 
erfahren. 

Um nun einmal einen Vergleichsmaß- 
stab für die tatsächliche Größe der ein- 
zelnen N-Fraktionen zu erhalten, sollen 
einige Versuche mitgeteilt werden, die 
ebenfalls im geschwächten Licht ausge- 
führt worden sind. Im ersten Falle wur- 
den 500 mg (NH,).SO, in einer vollstän- 
digen Nährlösung und dem p,-Wert 
5,9—6,1 den Maispflanzen dargeboten, 
im zweiten Falle ließen wir die Pflan- 
zen im Leitungswasser ohne N-Quellen. 
Letztere befanden sich also im vollstän- 
digen N-Hunger. Die Pflanzen standen 
vom 15. XI. bis 4. XII. 28 in dem Glas- 
häuschen. Vorher hatten sie vom 5. No- 
vember an bei vollem Licht im Leitungs- 
wasser gestanden. Die N-Verhältnisse in 
den Wurzeln gibt die Tabelle 21 wieder. 

In den Hungerpflanzen hat eine Ver- 
minderung des Verhältnisses Eiweiß-N : 
löslichem N stattgefunden, und zwar im 
vollen Licht in viel schwächerem Maße 
als im geschwächten. Wenn wir uns aber 
einmal die Fraktion anschauen, die fast 
den vollständigen oder wenigstens den 
größten Teil des lôslichen N ausmacht, 
so ist es hier, wo von außen kein ge- 
bundener Stickstoff zugeführt worden ist, 
der Amino-N. Wir haben hier also ganz 
andere Verhältnisse als in den Wurzeln, 
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wo durch verstärkte N-Zufuhr das Verhältnis Eiweiß-N : löslichem N zu- 
gunsten des letzteren ebenfalls eine Verschiebung erfährt. Hier sind es 
Asparagin-N und NH,-N, die eine anormale Steigerung erfahren haben 
und deshalb den größten Teil des löslichen Stickstoffes ausmachen. In vor- 
liegendem Falle haben wir die Erscheinung, welche der eine von uns — 
ENGEL — eingehender untersucht hat, daß bei fehlender N-Zufuhr es zu 
einer Hydrolyse der Eiweißsubstanzen kommt. Zu einer Ansammlung 
der dabei gebildeten Aminosäuren muß es im geschwächten Licht kom- 
men, weil durch die ungenügende Kohlehydratversorgung das Wurzel- 
wachstum stark gehemmt ist. Bei den Versuchen von ENGEL, die im 
Sommer ausgeführt worden sind, trat in den Wurzeln wegen der guten 
Zufuhr von Kohlehydraten nur die Eiweißmobilisierung, nicht aber die 
Ansammlung von Aminosäuren in Erscheinung. 

Die Kulturen, die in der vollständigen Nährlösung gestanden haben, 
lassen ebenfalls eine Verschiebung des Verhältnisses Eiweiß-N : löslichem 
N erkennen — 50 : 50, hier aber machen Asparagin-N und Ammon-N 
zusammen mehr als 2/, des gesamten löslichen Stickstoifs aus. Eine be- 
trächtliche Höhe hat im Vergleich zum Asparagin der NH,-N-Gehalt in 
diesem Versuche erreicht, so daß man beim Vergleich mit entsprechenden 
Sommerversuchen auf ein sehr starkes Eindringen von Ammoniak schlie- 
ßen müßte. Wir glauben aber, daß es wegen der fehlenden Kohlen- 
hydrate nur zu einer schwachen Weiterverarbeitung der in den Zellen ge- 
bildeten NH,-Salze gekommen ist, die erst in den Wurzeln sehr weit ge- 
leitet werden mußten, bevor sie auf genügende Kohlehydratmengen ge- 
stoßen sind. Es besteht also von den jüngsten nach den älteren Wurzel- 
teilen zu ein nur geringes NH, -Salzgefälle, d. h. auch in den oberen Zonen 
führen die Zellen noch relativ vielNH,-N —sieheauch die Ausführungen auf 
S.23 —. Gegen die Annahme, daß die resorbierenden Wurzelzellen unter 
einem sehr großen NH,-Druck gestanden haben, spricht direkt der Wert 
des Verhältnisses Eiweiß-N : löslichem N, der hier noch 50 : 50 beträgt. 

Wir wollen uns aber jetzt wieder den N-Verhältnissen zuwenden, die 
uns Tabelle 20 von den Wurzeln der Pflanzen wiedergegeben hat, die 
bei py 4,0 und unter sehr ungünstigen Beleuchtungsverhältnissen die sehr 
großen (NH,).SO4-Gaben erhalten haben. Das Verhältnis Eiweiß-N : lös- 
lichem N hat noch den verhältnismäßig hohen Wert von 61 : 39, und von 
dem löslichen Stickstoff entfällt fast die Hälfte auf den Amino-N. Wie 
niedrig tatsächlich die NH,-N-Aufnahme gewesen ist, zeigt auch weiter- 
hin die Tatsache, daß der Gesamtstickstoff im Vergleich mit dem Aus- 
gangsmaterial nur eine sehr schwache Steigerung erfahren hat und daß 
weiterhin der Asparagin-N überhaupt keine Zunahme aufzuweisen hat. 
Dasselbe beobachtet man auch, wenn man die Novemberversuche (Ta- 
belle 21) zum Vergleich heranholt. Obwohl bei py 6,0 nur der vierte Teil 
Ammoniumsulfat dargeboten wurde, so hat der NH,-N doch einen mehr 
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als doppelt so großen Wert erreicht. Dasselbe gilt für den Asparagin- 
stickstoff und für das Verhältnis Eiweiß-N : löslichem N. 

Wird also bei tiefen py-Werten, die noch ohne Säureschäden von den 
Wurzeln der Maispflanzen vertragen werden, ein Aziditätsanstieg in der 
Lösung verhindert, so werden, obwohl das für das Wachstum günstigste 
Pu -Intervall schon längst nach der sauren Seite hin überschritten ist, dennoch 
anormal hohe NH,-Salzgaben ohne die geringsten Schäden ertragen. Im 
Einklang damit werden in den Wurzeln nur relativ geringe NH, - und Aspa- 
ragin-N-Mengen angetroffen. Bei geringeren NH,-Salzgaben sind diese 
Werte und die der übrigen N-Fraktionen sogar so klein, daßdie N- Versorgung 
der Pflanzen nur sehr schwach gewesen sein kann. Ja, wir treffen hier Ver- 
hältnisse im N-Haushalt an, die sich schon sehr stark denen nähern, die man 
in den Wurzeln solcher Pflanzen findet, die sich schon längere Zeit im ab- 
soluten N-Hunger befunden haben. Auch alle diese Befunde werden nur 
erklärbar, wenn wir annehmen, daß für die N-Aufnahmen aus einer NH,- 
Salzlösung allein der in ihr herrschende NH;-Druck maßgebend ist. 

Die vorliegenden Versuche sind auch weiterhin ganz besonders dazu 
geeignet, den Einwand zu entkräften, daß die häufig bei den Analysen 
beobachteten hohen Werte von NH,-N lediglich auf etwa in den Zell- 
membranen befindliche große Mengen von (NH,).SO,-Molekülen zurück- 
zuführen sind. Trotz zehnfacher Ammoniumsulfat-Gabe im Außenmedium 
(Tabelle 20) wurde nur die doppelte Menge NH,-N gefunden. Sollte der 
Einwand zu Recht bestehen, so hätten sicher erheblich größere Mengen 
gefunden werden müssen. Zu demselben Ergebnis kommt man, wenn der 
bei py 6,0 angetroffene NH,-N-Wert zum Vergleich herangezogen wird: 
Die NH,SO,-Mengen verhalten sich wie 500 zu 2000, die NH,-N-Werte 
aber umgekehrt wie 41 zu 19. Beim zweiten Vergleich könnte man aller- 
dings noch den weiteren Einwand machen, daß wegen des verschiedenen 
Pu-Wertes der Nährlösungen die Quellkräfte und damit auch das Ad- 
sorptionsvermögen der Zellwände verschieden gewesen seien. Für den 
ersten Fall trifft dieses aber nicht zu, da mit Lösungen von gleichem 
Pu-Werte gearbeitet wurde. 

Leider ist es nicht möglich, die NH,-Tension im Innern der Wurzel- 
zellen, besonders der resorbierenden, zu messen. Wir können nur die 
Menge des präformierten Ammoniaks in den ganzen Wurzeln oder be- 
stimmten Wurzelabschnitten bestimmen. Diese Größe gibt jedoch nur 
einen kleinen Hinweis auf die in den Zellen herrschende NH;-Tension. 
Bei gleichbleibender Reaktion und gleichbleibender Temperatur muß 
natürlich mit zunehmender Menge präformierten Ammoniaks — diese 
setzt sich bekanntlich aus dem basischen Anteil der NH,-Salze und dem 
freien NH, zusammen — der NH;-Druck zunehmen, bis der der Außen- 
lösung erreicht ist. Ein höherer Wert kann sich nicht einstellen, es sei 
denn, daß in der Pflanze Ammoniak durch Eiweißzerfall oder Asparagin- 
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abbau frei wird. Dieser ist aber bei normalen Ernährungsbedingungen 
— genügend Licht, vollständige Nährlösung, normale Reaktion — nicht 
der Fall. Wenn nun das Längenwachstum der Wurzeln sehr gering ist, 
so daß das Verhältnis der einzelnen Wurzelteile zueinander längere Zeit 
keine nennenswerte Veränderung erfährt, so darf die absolute Menge 
präformierten Ammoniaks, die nach bestimmter Zeit in den Wurzeln 
auftritt, im Laufe des Versuches keine nennenswerte Änderung mehr er- 
fahren. Dabei ist natürlich vorausgesetzt, daß die Konzentration des 
NH,-Salzes in der Außenlösung ziemlich konstant bleibt. Dasselbe gilt 
auch für die Temperatur in der Nährlösung. Auch muß sich eine Ver- 
minderung der NH,-Salzmenge im Außenmedium sofort im Gehalt an 
präformiertem Ammoniak in der Zelle widerspiegeln. Ganz anders wird 
natürlich der Versuch ausfallen, wenn keine Beziehungen zwischen NH;- 
Tension außen und innen bestehen und die Pflanzen imstande sind, die 
Ammoniumsalze als Molekül aufzunehmen und diese wie die Nitrate auf- 
zuspeichern. Es muß natürlich dann bei stark gehemmtem Wurzelwachs- 
tum und schwacher Versorgung mit Kohlehydraten mit fortschreitender 
Versuchsdauer zu einem ständigen Anstieg des präformierten Ammoniaks 
kommen. Um diese Überlegungen auf ihre Richtigkeit zu prüfen, wurde 
die folgende Versuchsreihe angestellt. 


Zur Anwendung kam eine vollständige Nährlösung, deren p4-Wert dauernd 
auf 7,0 gehalten wurde. Als Stickstoffquelle wurde Ammoniumsulfat gegeben 
und zwar nur 100 mg im Liter Wasser. Zur Ausführung dieser Versuchsreihe 
wurde der lichtarme November gewählt; denn so war es möglich, bei dem relativ 
hohen py-Werte das Wurzelwachstum in Gegenwart eines Ammoniumsalzes fast 
vollständig zum Stillstand zu bringen. Die schwache Ammoniumsulfatgabe kam 
zur Anwendung, um nicht durch eine zu starke NH,-Aufnahme ganze Wurzelteile 
zum Absterben zu bringen. Der lichtarme November sorgte auch weiterhin dafür, 
daß wegen Mangels an Kohlehydraten die Weiterverarbeitung des präformierten 
Ammoniaks nur in ganz bescheidenen Grenzen möglich war und das Verhältn.s 
des gebundenen Stickstoffs zum gebundenen Kohlenstoff keine Verschiebung zu- 
gunsten des letzteren erfuhr. Zu den Versuchen wurden zehnmal vier Pflanzen 
benutzt. Für die einzelnen Analysen wurden nur die Wurzeln der Pflanzen ver- 
wendet, die sich in demselben Kulturgefäß befanden. Es diente also Gefäß 1 für 
die erste Analysenreihe, Gefäß 2 für die zweite usw. Die Versuchspflanzen be- 
fanden sich zunächst vom 1. bis zum 15. November in reinem Leitungswasser. 
Sodann wurden sie in die Versuchslösung überführt. In den ersten 14 Tagen fand 
kein nennenswertes Längenwachstum der Wurzeln statt. Die Wurzelspitzen 
ließen keine ausgesprochenen Schädigungen erkennen. Aber das Verschwinden 
des Schleimpfropfens deutete doch darauf hin, daß das Nährmedium nicht be- 
sonders günstig für die Maiswurzeln war. Die Sprosse wuchsen ebenfalls nur sehr 
langsam weiter. Die neugebildeten Blätter waren mehr oder weniger chlorotisch. 
Am 29. XI. ließ sich Nitrifikation in der Nährlösung feststellen, die ständig an 
Stärke zunahm. Am 3. XII. war nur noch etwa 30 mg (NH,)sSO, im Liter Nähr- 
lösung vorhanden. Am 29.1.1929 waren alle N-Verbindungen, NH;, Nitrite, 
Nitrate, aus der Lösung verschwunden. Mit fortschreitender Abnahme des Am- 
monsalzes in der Lösung erfolgte eine ständige Zunahme des Wurzelwachstums. 
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Den Schwund aller N-Verbindungen lieBen am Ende des Versuches schon die auf- 
fällig langen, zarten und schneeweißen Wurzeln erkennen. Zu den N-Analysen 
wurden immer nur die gesundesten Wurzeln ausgewählt. Die Tabelle 22 gibt die 
Ergebnisse dieser Versuchsreihe wieder. 


Tabelle 22 zeigt uns, daß, solange die Konzentration des (NH,),SO, 
in der Außenlösung keine nennenswerte Änderung erfährt, die Konzen- 
tration des präformierten Ammoniaks in den Wurzeln sich nicht mehr 
erhöht, obwohl kein Längenwachstum der Wurzeln mehr stattgefunden 
hat. Diese Fraktion erreicht in ganz kurzer Zeit einen Höchstwert, der dann 
aber nicht mehr überschritten wird. Einen Anstieg hingegen erfahren Ei- 
weiß-, Asparagin- und Amino-N — letzterer aber nur in ganz geringem 
Maße. Der Gesamtstickstoff muß dadurch natürlich auch eine ständige 
Zunahme erfahren. Der Grund hierfür ist der, daß durch die bei der 
Assimilation gebildeten Kohlehydrate ein Teil des präformierten Am- 
moniaks weiterverarbeitet worden ist, der aber immer sofort wieder aus 
der Außenlösung ersetzt wird. Da durch die Nitrifikation das Ammoniak 
des (NH,)SO, in HNO, bzw. HNO, verwandelt wird, so muß mit stei- 
gender Nitrifikation die NH,-Tension in der Lösung abnehmen. Diese 
Abnahme muß sich natürlich sofort im Gehalte an präformiertem Am- 
moniak widerspiegeln. Nicht ganz eindeutig liegen die Verhältnisse bei den 
am 3. Dezember analysierten Wurzeln. Hier müssen, wie der niedrige 
Eiweißgehalt und die auffallend geringe Amino-N-Menge zeigen, Stö- 
rungen bei der Eiweißsynthese vorgekommen sein. Dafür dürfte auch 
die deutliche Schädigung der Wurzelspitzen sprechen. Worauf aber alles 
dieses zurückzuführen ist, muß dahingestellt bleiben. Zu denken wäre an 
eine spezifische Wirkung der durch die Nitrifikation gebildeten Nitrite. 
Vielleicht kann hier auch ein Analysenfehler vorliegen. Die am 29. I. 29 
analysierten Wurzeln lassen deutlich durch ihren geringen Gehalt an Ge- 
samt-, Eiweiß-, und NH,-N erkennen, daß sie in der letzten Zeit an Stick- 
stoffmangel gelitten haben. Das zeigt besonders auch ein Vergleich mit 
der Größe der N-Fraktionen der am 26. XI. analysierten Wurzeln der 
Hungerpflanzen. Auf Frischgewicht bezogen haben NH,-N und Aspara- 
gin-N in beiden Fällen fast denselben Wert. Für den N-Mangel bei der 
Ernährung der am 29. I. 29 analysierten Wurzeln sprechen weiterhin auch 
der Wert des Verhältnisses Eiweiß-N zu löslichem N — 73:27 — und der 
große Anteil des Amino-N am löslichen Stickstoff. Die Analyse der jungen 
chlorotischen Blätter bestätigt unsere früheren Beobachtungen (Tabelle 5) : 
Gesamt-N und Eiweiß-N erheblich mehr als in den Wurzeln, eine sehrstarke 
Abnahme des Ammoniakstickstoffes und eine bedeutende Verschiebung 
des Verhältnisses NH,-N zu Asparagin-N zugunsten des letzteren. 

Wird also das Wurzelwachstum fast vollständig unterbunden, so stellt 
sich zwischen dem NH,-Salzgehalt der Außenlösung und der Menge des prä- 
formierten Ammoniaks in den Wurzeln ein Gleichgewicht ein. 
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VI. Abschnitt. 

Von besonderem Interesse ist bekanntlich schon seit einer Reihe von 
Jahrzehnten für den Pflanzenphysiologen und den Agrikulturchemiker 
das physiologische Verhalten des Ammoniumnitrates. Von PRIANISCH- 
NIKOW ist 1900 und 1905 die Ansicht ausgesprochen worden, daß dieses 
Salz, da seine beiden Komponenten als Stickstoffquelle für die grüne 
Pflanze in Betracht kommen, physiologisch amphoterer Natur sei. Später 
— 1925, 1927 — hat der russische Forscher diese Ansicht stark ein- 
geschränkt: ,, Wir sehen also, daß die physiologiscne Azidität von NH,- 
NO, mit voller Klarheit hervortritt. Die Anzeichen der Amphoterität 
treten in unseren Versuchen weit schwächer auf; es ist möglich, daß es 
bestimmte Bedingungen gibt, bei denen diese Amphoterität sich besser 
äußert, aber diese Bedingungen sind noch nicht ausfindig gemacht. Wir 
müssen im allgemeinen feststellen, daß die physiologische Azidität in 
diesem Salze über seine Amphoterität dominiert.‘ Zusammen mit Do- 
MONTOVITCH hat 1926 der russische Forscher gezeigt, wie man die phy- 
siologische Azidität des Ammoniumnitrates durch Zusatz von Alkali- 
nitraten hemmen und sogar aufheben kann. SCHULOW hat 1913 gezeigt, 
daß je nach der Entwicklung der Versuchspflanzen beim Mais NH,NO, 
physiologisch neutral bzw. sogar physiologisch alkalisch sein kann. Diese 
Beobachtungen konnten in unserer ersten Arbeit bestätigt und erweitert 
werden. Es wurde besonders gezeigt, daß der p,-Anfangswert der Nähr- 
lösung von erheblicher Bedeutung ist. Auch Karren und Luxacz (1925) 
fanden bei ihren Versuchen, daß Ammoniumnitrat physiologisch sauer 
und physiologisch alkalisch reagieren kann. Sie müssen aber vollständig 
die Frage offen lassen, unter welchen Bedingungen die beiden Formen 
in Erscheinung treten. 

Unsere Auffassung ist, daß in Gegenwart eines NH,-Salzes in der 
Nährlösung in erster Linie das NH;- bzw. NH,OH-Molekül und nicht das 
NH,-Salzmolekül aufgenommen wird, und daß weiterhin über die Ge- 
schwindigkeit, mit der der basische Anteilausder Außenlösung verschwin- 
det, das NH;-Gefälle zwischen dem Nährmedium und den resorbierenden 
Wurzelzellen entscheidet. Falls diese Überlegungen zu Recht bestehen, 
muß es möglich sein, bei Verwendung von NH,NO, als N-Quelle und 
Änderung der Beleuchtungsstärken weiteres Material für die Richtigkeit 
unserer Arbeitshypothese beizubringen. Ferner dürfen wir aber auch er- 
warten, daß wir einen neuen Einblick in die physiologische — des 
Ammoniumnitrates erhalten. 

Eine Reihe der vorhergehenden Versuche hat gezeigt, daB es in 
Gegenwart eines NH,-Salzes bei ungünstigen Beleuchtungsverhältnissen 
zu einer vollständigen Hemmung des Aziditätsanstieges kommen kann. 
Wegen Mangel an Kohlehydraten muB bei schlechten Tageslichtverhalt- 
nissen das dynamische Gleichgewicht zwischen der NH;-Tension der 
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Nährlösung und der NH;-Tension der resorbierenden Wurzelzellen sich 
stark einem statischen nähern, d. h. die Aufnahme des basischen Anteiles 
des Ammoniumnitrates, falls dieses als N-Quelle den Pflanzen dar- 
geboten wird, muß um so kleiner werden, je ungünstiger die Assimila- 
tionsbedingungen sind. Wenn nun die Aufnahme des sauren Anteils von 
NH,NO, ganz unabhängig vom NH,-Anteil erfolgt, so muß es eine Stelle 
geben, wo der Stickstoff als NO, schneller von den Wurzeln aufgenommen 
wird als in Form von NH;. Besonders deutlich muß dieses natürlich in 
Erscheinung treten, wenn von vornherein mit Pflanzen gearbeitet wird, 
die sehr reich an präformiertem Ammoniak sind. Sind schon bei An- 
stellung des Versuches die Zellen sehr reich an NH, -Salzen, so muß es 
sogar schon unter normalen Beleuchtungsverhältnissen, wenigstens zu 
Beginn des Versuches, zu einer Hemmung in der NH;-Aufnahme kommen. 
Ganz besonders stark wird dieses natürlich in Erscheinung treten, 
wenn der py-Wert der Außenlösung niedrig und damit natürlich auch 
der dort herrschende NH;-Druck sehr klein ist. Für die Richtigkeit dieser 
Ausführungen wollen wir zunächst einmal eine Reihe von Versuchen von 
PRIANISCHNIKOW (1927) und von PRIANISCHNIKOW und DOMONTOVITCH 
(1926) anführen. In der ersten Arbeit benutzte der russische Forscher 
Erbsenpflanzen, die er verschieden lange im Dunkeln gehalten hatte. Je 
mehr nun der Kohlehydratvorrat in den Pflanzen abgenommen hatte, 
je stärker also auch sehr wahrscheinlich der Vorrat an präformiertem 
Ammoniak zugenommen hatte, um so mehr verschob sich das Verhältnis 
aufgenommener NH;-N zu aufgenommenem NO,-N zu gunsten des 
letzteren. Dieses zeigen die folgenden Tabellen, die der Arbeit von 
PRIANISCHNIKOW entnommen sind. 





A i itratk trati 0,1n | 001 » 0,001 n Bemerkungen 








NE,-N | 46,6 | 69 | 1,7 
Aufgenommener. . . (NO:N 8,0 | 2,2 0,8 ||Versuchsdauer 4 Stunden. 


In Prozenten der ge-(NH,-N | 18,6 | 27,8 | 67,6 ||3 Woch. alte grüne Pflanzen. 
gebenen Menge 0,N| 3,2 8,8 | 32,0 
NH,-N | 60,6 | 14,0 | 1,37 
ar Le AR O,-N | 240 | 4,3 | 0,82 ||Versuchsdauer 4 Stunden. 
In Prozenten der ge-(NH,-N | 22,4 | 52,1 | 51,6 |}Junge etiolierte Keimlinge. 
gebenen Menge INO,-N| 9,0 | 16,0 | 30,8 
NH,-N | 48,2 | 3,7! 0,62|(Versuchsdauer 4 Stunden. 
ree: {NON $2,2 | 15,9 | 1,19||Altere etiolierte Keimlinge. 
In Prozenten der ge-(NH,-N | 17,7 | 13,7 | 22,8 |]15 Tage im Leitungswasser 
gebenen Menge INO,-N | 30,3 | 58,5 | 43,9 im Dunkeln gezogen. 
Für diese Umkehrung der NH;-N- und NO,-N-Aufnahme durch 
die älteren, im Dunkeln gezogenen Keimlinge gibt aber PRIANISCH- 
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NIKOW eine sehr merkwürdige Erklärung, die vollständig von unserer ab- 
weicht. ,, Die Erbsenkeimlinge, die längere Zeit im Dunkeln wuchsen, den 
Kohlehydratvorrat stark erschöpft haben und im physiologischen Sinne 
‚lupinenähnlich‘ geworden sind, mußten unter dem Einfluß des Am- 
moniumnitrats durch die Störung in den synthetischen Funktionen leiden 
und das Ammoniak in ihren Geweben anhäufen, sie konnten das Ammo- 
niak in das äußere Medium ausscheiden und in dieser Weise eine kleinere 
Aufnahmefähigkeit von NH; gegen HNO, vortäuschen.‘‘ Weiterhin ist 
PRIANISCHNIKOW der Ansicht, daß zwei Ursachen diese Ammoniak- 
anhäufung und Ausscheidung begünstigen mußten. ,,1. Die Störung der 
Asparaginsynthese durch physiologisch saures Salz, 2. die Reduktion von 
HNO;, welche mit NH,NO, ausgeführt wurde, zum Ammoniak ohne 
darauffolgende Synthese von Asparagin. Es wird also das Molekül 
NH,NO, aufgenommen, NO, wird in NH, verwandelt. Dieser NH;- 
Stickstoff und der des Ammoniumnitrats werden in ihrer Weiterver- 
arbeitung gehemmt, aufgespeichert und sogar ins Außenmedium aus- 
geschieden. Es geht also nach PRIANISCHNIKOW einer NH,NO,-Auf- 
nahme eine NH;-Ausscheidung parallel. Nach unserer Ansicht herrscht 
bei Verwendung von Keimlingen, die längere Zeit im Dunkeln gestanden 
haben, zwischen dem NH;-Druck der Außenlösung und dem in den 
Wurzelzellen wegen ihres großen Gehaltes an präformiertem Ammoniak 
ein so schwaches NH;-Diffusionsgefille, daß jetzt die HNO,-Aufnahme, 
die ungehindert weiter gehen kann, größer ist als die NH,-Aufnahme. 
Die Ansicht von PRIANISCHNIKOW, daß durch physiologisch saure Salze 
die Asparaginsynthese gehemmt wird, muß, wie wir im Abschnitt IV 
gezeigt haben, als ganz unbewiesen gelten. Ja es spricht sogar mit großer 
Wahrscheinlichkeit ein Teil unserer Versuche direkt dagegen. 

Eine starke Herabsetzung des NH;-Gefälles zwischen AuBenmedium 
und resorbierenden Wurzelzellen muß natürlich auch durch Hemmung 
in der Weiterverarbeitung des in den Wurzeln befindlichen präformierten 
Ammoniaks möglich sein, wie es leicht durch starke Schwächung des 
Tageslichtes zu erreichen ist. Sollte nun jetzt in Gegenwart von NH,NO, 
das Eindringen von NO,-N schneller erfolgen als das des Ammoniaks, so 
muß man dieses an einem py-Anstieg in der Nährlösung feststellen kön- 
nen, also an einer Umwandlung der physiologischen Azidität des Am- 
moniumnitrats in eine physiologische Alkalität. Daß dieses nun tatsäch- 
lich der Fall ist, zeigen zunächst einmal die Versuche auf S. 27, 33, 35. 
Außerdem wurden aber noch einige besondere Untersuchungen in dieser 
Hinsicht ausgeführt. 

Am 19. X. 28 kamen 6 x4 Pflanzen in eine vollständige Nährlösung, 
deren py-Wert auf 5,5 eingestellt war, und die 750 mg NH,NO, als N- 
Quelle im Liter Lösung führte. Drei dieser Kulturen blieben im vollen 
Tageslicht, drei weitere kamen in das kleine Glashäuschen, desien Wände 
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nur etwa :/; des Tageslichtes durchließen. Im ersteren Falle trat in den 
Kulturen keine nennenswerte Reaktionsveränderung ein. Am 8. XI. 28 
betrug in den drei Kulturgefäßen der py-Wert 5,5—5,6. Anders fiel der 
Versuch bei Schwächung des Lichtes aus. Der py-Wert stieg. Er betrug 
in diesen drei Kulturen am 8. XI. 28 6,3—6,4. Bei einer Parallelkultur 
in einem N-freien Nährmedium, die ebenfalls in dem Glashäuschen ge- 
standen hatte, ließ sich am Ende des Versuches kein Ammoniak im AuBen- 
medium nachweisen. Damit ist der Einwand entkräftet, daß der Alkali- 
tätsanstieg in der Außenlösung in Gegenwart von NH,NO, einfach da- 
durch zustande komme, daß bei den ungünstigen C-Assimilationsbedin- 
gungen in der Pflanze eine Veratmung von Eiweißsubstanzen erfolgt sei, 
und daß es’dabei freiwerdendes Ammoniak sei, das, ins Außenmedium 
ausgetreten, dort den Alkalitätsanstieg bewirkt habe. 

Zu gleicher Zeit mit allen diesen Versuchen kamen auch je vier 
7 Wochen alte Maispflanzen, die schon mehr als 4 Wochen lang in einer 
vollständigen Nährlösung sich befunden hatten und deshalb sehr kräftige 
Sprosse und Wurzeln besaßen, in die Nährlösung vom py-Wert 5,5. Sie 
wurden im vollen Tageslicht weitergezogen. Bei allen diesen Kulturen 
kam es nicht zu einer Konstanz der Reaktion des Nährmediums, wie 
es bei Verwendung der kleinen Versuchspflanzen der Fall gewesen war, 
sondern zu einem erheblichen Aziditätsanstieg. Der py-Wert fiel in der 
gleichen Zeit um 0,7—0,8 Einheiten. Der kräftig entwickelte Sproß stellte 
die zu einer schnellen Verarbeitung des eingedrungenen Ammoniaks er- 
forderlichen Kohlehydrate in diesem Falle in ausreichendem Maße zur 
Verfügung. 

Eine weitere, ähnliche Versuchsreihe wurde am 15. XI. 28 angestellt, 
also zu einer Zeit, wo noch schlechtere Tageslicht verhältnisse herrschten. 
Der Anfangs-py-Wert betrug 5,9. Wegen der ungünstigen Assimilations- 
bedingungen fand jetzt auch im vollen Tageslicht ein Alkalitätsanstieg 
statt. Nach 11 Tagen war der py-Wert 6,7—6,8 erreicht. Im stark ge- 
schwächten Licht betrug er sogar zu dieser Zeit 7,0. Alle Wurzeln, die 
unteren Stengelteile, die älteren Blätter und die untersten Partien der 
jüngeren Blätter lieferten Preßsäfte, die mit Diphenylamin und Schwefel- 
säure stark positiv reagierten, also Nitratstickstoff gespeichert hatten. 

Bei einer dritten Versuchsreihe, die am 13. II. 29 angesetzt wurde, 
kam ebenfalls dieselbe vollständige Nährlösung zur Anwendung. Der 
Anfangs-py-Wert betrug aber 7,1. Im vollen Licht fiel in dieser Karbo- 
nate führenden Lösung der Wasserstoffexponent in 8 Tagen auf 7,0. Im 
geschwächten Licht stieg er aber in derselben Zeit auf etwa 7,45. Auch 
ließen Parallelkulturen im Leitungswasser keine Ammoniakausscheidung 
in das Wasser erkennen. 

Aus den Versuchen von PRIANINISCHNIKOW und unseren eigenen 
Untersuchungen geht hervor, daß in Gegenwart von Ammoniumnitrat als 
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N-Quelle die Aufnahme des basischen Anteiles dieses Salzes ganz unabhängig 
von der des sauren erfolgen muß. Wird dafür gesorgt, daß das N H,- Gefälle 
vom Außenmedium zu den Wurzelzellen sehr schwach ist, so nimmt die 
Pflanze den NO,-Stickstoff schneller auf als den NH,-N. Ein Alkalitäts- 
anstieg ist dann die Folge. Das Ammoniumnitrat erweist sich in diesem 
Falle als ein physiologisch alkalisches Salz. Durch Änderung der Beleuch- 
tungsstärken hat man es in der Hand, die ,,amphotere Natur‘‘ des Ammo- 
niumnitrats einwandfrei zu zeigen. Diese ,,Amphoterität wird auch nur 
an Hand unserer Arbeitshypothese verständlich. 

Aber noch auf eine andere Weise gestattet gerade Ammoniumnitrat 
als N-Quelle die Prüfung unserer Arbeitshypothese. Wie wir zeigen konn- 
ten, nimmt mit fallenden py-Wert der Nährlösung die Aufnahme des 
basischen Anteiles eines Ammoniumsalzes ständig ab. Verwendet man 
nun NH,NO,, so muß sich mit fallendem p,,-Wert auch im Licht die auf- 
genommene NO,-N-Menge der aufgenommenen NH,-N-Menge immer 
mehr nähern, und von einer bestimmten Stelle ab darf kein Aziditäts- 
anstieg mehr erfolgen. Es muß sich hier die NO,-N-Aufnahmekurve mit 
der NH;-N-Aufnahmekurve schneiden, natürlich nur unter der Voraus- 
setzung, daß nicht auch erstere mit fallendem p,,-Wert eine ständige Ver- 
minderung erfährt. Hiergegen sprechen allerdings die Angaben von 
WARBURG und NEGELEIN (1920), HoacLann (1919/1920), HoacLann 
und Davis (1913), TueRßon (1924), Krzr und Kisser (1925) und Kus- 
NETZOW (1925). Diese alle beobachteten, daß bei niedrigen py-Werten 
größere NO,-Mengen aufgenommen werden als bei höheren. Auch für die 
Richtigkeit dieser Überlegungen lieferten uns wieder PRIANISCHNIKOW 
und DomonTovrrox (1926) und PRIANISCHNIKOW (1927) sehr gute Bei- 
spiele. Die russischen Forscher haben die Aufnahme von NO;-N und 
NH;-N aus einer schwach sauren und stärker sauren NH,NO,-Lösung 
durch Hafer- und Bohnenwurzeln untersucht. In den meisten Fällen 
machten sie die Beobachtung, daß durch Ansäuerung die NO,-N-Auf- 
nahme gefördert und die NH,-N-Aufnahme gehemmt wurde. PRI4- 
NISCHNIKOW berichtet 1927, daß durch Ansäuerung bei der Gerste der 
aufgenommene NH;-N von 64 mg auf 50 mg gedrückt wurde, während 
der NO,-N eine Steigerung von 26 auf 33 mg erfuhr. Aber auch hier ist 
er der Ansicht, daß die Ausscheidung von Ammoniak die Ursache dieser 
Verschiebung ist. 

Als weiteren Beweis für die Richtigkeit unserer Überlegungen kann 
man auch die bekannte Erscheinung anführen, daß der p„-Endwert, der 
sich in Gegenwart von NH,NO, unter dem Einfluß der wachsenden Pflan- 
zen in der Nährlösung einstellt, sehr viel höher liegt als in Gegenwart von 
NH,Cl oder (NH,)SO,. War NH,NO, als N-Quelle in der Lösung, so 
kam bei allen unseren Versuchen der Aziditätsanstieg schon bei etwa 
Px 3,1 zum Stillstand, während in Gegenwart von (NH,)SO, als N- 
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Quelle py-Werte von 2,4 gemessen wurden. Bei py 3,1 müssen sich also 
schon NH;-N- und NO,-N-Aufnahmen die Wage halten. Von ganz be- 
sonderem Interesse dürfte an dieser Stelle ein Hinweis auf Unter- 
suchungen sein, die WL. S. Burkewrrscx und W. W. BuUTKEWITScH im 
Jahre 1928 veröffentlicht haben. Diese beiden Forscher haben die 
Wechselwirkung von Ionen bei Diffusionsvorgängen durch Kollodium- 
membranen untersucht. „Aus einer NH,NO,-Lösung diffundieren die 
Salzkomponenten (NH, und NO,) durch Kollodiummembran in äqui- 
valenten Mengen nur bei px 3,0. Geht die aktuelle Azidität herunter, so 
nimmt die Diffusionsgeschwindigkeit für NO, ab und für NH, zu. Bei 
etwa neutraler Reaktion passiert NH, die Kollodiummembran in über- 
wiegender Menge, was sich auch an den lebenden Zellen beobachten 
läßt.“ Bei py 8,0 war das Äquivalentverhältnis NH, :NO,=1,5! Be- 
sonders auffällig dürfte es nun sein, daß der von uns beobachtete py- 
Wert, bei dem von den Maiswurzeln der basische und der saure Anteil 
des Ammoniumnitrates gleich schnell aufgenommen wird, derselbe ist 
wie derjenige, bei dem in den Versuchen von BUTKEWITSCH das Äqui- 
valentverhältnis NH, : NO;=1 ist. 


VII. Abschnitt. 

Bei unseren Versuchen hatten wir die Beobachtung gemacht, daß im 
Winter die Wurzelschädigung bei Ammoniakvergiftung einen bei weitem 
nicht so schnellen Verlauf nahm wie im Sommer, obwohl die Menge prä- 
formierten Ammoniaks, die in den Wurzeln angetroffen wurde, im Winter 
erheblich größer war als im Sommer. Nun gibt uns natürlich die Menge 
des gefundenen präformierten Ammoniaks, die den basischen Anteil der 
NH,-Salze und das freie Ammoniak umfaßt, nicht an, wie groß die NH,- 
Menge in den Wurzeln ist. Wie aber schon in der ersten Arbeit ausein- 
andergesetzt worden ist, ist es das freie Ammoniak, dem die Giftwirkung 
auf die Zellen zugesprochen werden muß, und nicht der NH,-Anteil der 
Ammoniumsalze. Zwei Möglichkeiten dürfte es geben, um die Beobach- 
tung zu erklären, daß die Ammoniakschäden im Winter sehr viel lang- 
samer verlaufen als im Sommer. Zunächst wäre damit zu rechnen, daß 
die Zellen der Maiswurzeln im Winter unempfindlicher sind als im Som- 
mer und es sich etwa um eine autonome Periodizität handelt. Weiterhin 
muß aber auch in Erwägung gezogen werden, ob nicht diese herabgesetzte 
Empfindlichkeit nur eine scheinbare ist, die durch Unterschiede in der 
Außenlösung vorgetäuscht worden ist. Um diese Möglichkeit zu prüfen, 
wollen wir einmal von der Voraussetzung ausgehen, daß im Sommer und 
im Winter alles eingedrungene Ammoniak zunächst in das NH, -Salz einer 
organischen Säure überführt wird. Es muß dann in jeder Zelle eine be- 
stimmte NH;-Tension herrschen, die bestimmt wird durch.die Konzen- 
tration der NH,-Salze, durch die Reaktion in der Zelle und durch die 
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Temperatur. Temperatursteigerung, Aziditätsabfall und NH,-Salz- 
zunahme sind alles Faktoren, die die hydrolytische Spaltung der NH,- 
Salze fördern und damit eine Erhöhung der NH,-Tension bewirken. Zu- 
nächst wärenundaran zudenken,daß im Winter die Reaktiondes Zellsaftes 
und die des Protoplasmas stark nach der sauren Seite verschoben sind, 
und daß trotz gleicher oder vielleicht sogar größerer Salzkonzentration 
eine geringere NH;-Tension in den Wurzeln herrscht. Wurzelpreßsäfte 
müßten dann allerdings diesen Unterschied in ihrem p,-Werte wider- 
spiegeln. Da dieses aber nicht der Fall gewesen ist, so scheidet diese An- 
nahme aus. Wie liegen aber die Verhältnisse, wenn wir den Temperatur- 
faktor ins Auge fassen? Im Winter herrschen durchschnittlich in den 
Nährlösungen und damit auch ungefähr in den in sie eintauchenden 
Wurzelteilen Temperaturen von 12—17°. Im Sommer betrugen die 
Durchschnittswerte etwa 20—26°. In den Mittagsstunden waren sie so- 
gar noch erheblich größer. Bei gleicher NH,-Salzkonzentration in der 
Außenlösung müssen daher in der warmen Jahreszeit im Nährmedium 
höhere NH;-Tensionen herrschen als im Winter. Dieselben Überlegungen 
müssen natürlich auch für die NH,-Drucke im Innern der Pflanzenzellen 
gelten. Es können also bei tieferen Temperaturen und bei gleicher Re- 
aktion erst größere NH,-Salzkonzentrationen dieselbe NH,-Tension be- 
sitzen, wie sie schon kleinere Ammoniumsalzmengen bei höherer Tempera- 
tur aufweisen. Aus diesem Grunde wäre schon die Beobachtung ver- 
ständlich, daß bei der Wahl des Frischgewichtes als Bezugsgröße im 
Winter größere Mengen präformierten Ammoniaks von kleineren oder 
gleichen Wurzelschäden begleitet sind als im Sommer kleinere Mengen. 
Wenn wir aber weiterhin die engen Beziehungen zwischen dem NH;- 
Druck im Außenmedium und dem in den resorbierenden Zellen in Be- 
tracht ziehen, so müssen wir schließen, daß im Winter bei gleichen Am- 
moniumsalzmengen in der Nährlösung die aufnehmenden Wurzelteile 
unter einem schwächeren NH;-Druck gestanden haben als in der warmen 
Jahreszeit. Es ist daher kaum anzunehmen, daß bei den Winterversuchen 
diese Wurzelzonen tatsächlich in den einzelnen Zellen soviel mehr prä- 
formiertes Ammoniak geführt haben als die entsprechenden Teile der 
Sommerpflanzen, eine Annahme, zu der man auf Grund unserer Analysen- 
ergebnisse kommen kann, wenn man die Tatsache außer acht läßt, daß 
die ganzen Wurzeln und nicht allein die aufnehmenden Teile zu den N- 
Bestimmungen benutzt wurden. Die hohen Werte für die NH,-Fraktion 
im Winter werden allein darauf zurückgeführt werden müssen, wie schon 
S.57 ausgeführt worden ist, daß zu dieser Jahreszeit das Gefälle der 
NH,-Salze von den jüngsten zu den ältesten Zellen ein sehr schwaches 
gewesen ist, also auch die nicht resorbierenden Teile relativ stark mit 
präformiertem Ammoniak angefüllt gewesen sind, während im Sommer 
wegen des in die Wurzeln von den Blättern her sich ergießenden Kohle- 
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hydratstromes die NH,-Salze in den älteren Wurzelteilen sehr viel inten- 
siver weiter verarbeitet werden und so eine schnelle Abnahme erfahren. 

Die folgenden Untersuchungen wurden ausgeführt, um zu prüfen, ob 
die Empfindlichkeit der Wurzelzellen gegen Ammoniumsalze im Winter 
herabgesetzt ist, oder ob unsere anderen Überlegungen zu Recht bestehen. 
Die Versuche wurden, um schnell einwandfreie Ergebnisse zu erhalten, 
im Dunkeln angestellt; denn die Versuchspflanzen, denen die Samen und 
die Hauptwurzeln genommen sind, und die obendrein noch einige Wochen 
in an N-Verbindungen freiem Leitungswasser gestanden haben, können 
nur noch sehr geringe Eiweißreserven besessen haben. Nicht viel gün- 
stiger dürfte es aber mit ihren Vorräten an Kohlehydraten gewesen 
sein, da die Pflanzen in den lichtarmen Wintermonaten aufgezogen wor- 
den sind. Werden derartige Pflanzen bei den Versuchen im Dunkeln ge- 
halten, so muß sich natürlich eine Ammoniakvergiftung sehr schnell be- 
merkbar machen, sei es, daß das Ammoniak von außen zugeführt wird, 
sei es, daß es infolge Desaminierung in den Zellen entsteht. Schon im 
Juli und August der Jahre 1927 und 1928 ließ sich beobachten, daß solche 
Hungerpflanzen bei Abschluß des Lichtes in einem N-freien Nährmedium 
in wenigen Tagen abstarben. Noch schneller trat der Tod ein, wenn sich die 
Pflanzen bei neutraler Reaktion in einer ein NH,-Salz führenden Nähr- 
lösung befanden. Sollten nun tatsächlich die Maispflanzen im Winter eine 
größere Widerstandsfähigkeit besitzen, so muß sich in dieser Jahreszeit 
auch dann diese geringere Empfindlichkeit zuerkennengeben, wennsie bei 
etwa denselben Temperaturen gehalten werden wie im Sommer. Zu den 
neuen Untersuchungen wurde eine vollständige Nährlösung benutzt, die 
als N-Quelle 200 mg (NH,).SO, im Liter Lösungsmittel führte. Der py- 
Wert betrug 7,0. Ein Teil der Versuchspflanzen kam in einen im Ge- 
wächshaus stehenden Thermostaten mit elektrischer Heizung, der auf die 
Temperatur von 24° eingestellt war. Der zweite Teil der Kulturen befand 
sich in einem ganz schwach geheiztem Raume des Versuchsgewächs- 
hauses. Die Temperatur in der Nährlösung dieser Kulturen schwankte 
zwischen 9 und 12°. Der erste Versuch begann am 15. I. 29. Nach zwei- 
mal 24 Stunden wurde ein Teil der Wurzeln analysiert. Nach dreimal 
24 Stunden zeigten die Wurzeln der im Thermostaten befindlichen Pflan- 
zen sehr starke Schäden. Nach viermal 24 Stunden waren alle Wurzeln 
dort abgestorben und verschleimt. Nach fünfmal 24 Stunden waren auch 
fast alle Sprosse eingegangen. Bei den Wurzeln der bei den tieferen Tem- 
peraturen gehaltenen Pflanzen zeigten sich die ersten Wurzelschäden 
frühestens nach 8 Tagen und erst nach 14 Tagen waren alle Pflanzen zu- 
grunde gegangen. Die Tabelle 23 gibt die für die N-Fraktionen erhaltenen 
Werte der Wurzeln wieder, die zweimal 24 Stunden lang sich in den Ver- 
suchslösungen befunden hatten. 

Der Gesamt-N hat, wie die Tabelle 23 zeigt, in beiden Fällen eine er- 
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hebliche Steigerung erfahren, und zwar bei 
der höheren Temperatur im stärksten Maße. 
Diese N-Zunahme kommt aber nur auf Konto 
des löslichen Stickstoffes. Von den drei Frak- 
tionendeslöslichen Stickstoffes hat derNH,-N 
bei weitem die stärkste Steigerung erfahren. 
Eine Asparaginsynthese hat nur in ganz be- 
scheidenem Maße, besonders bei den im Ther- 
mostaten befindlichen Pflanzen, stattgefun- 
den. Der Eiweißstickstoff hat sich, wie zu er- 
warten war, in beiden Fällen vermindert. Es 
hat hier offensichtlich ein Eiweißabbau statt- 
gefunden. Vielleicht ist eine Eiweißverat- 
mung erfolgt, die um so stärker gewesen ist, 
jehöher die Temperatur war. Bei den geringen 
Kohlehydratreserven, diesesgeht aus dem nie- 
drigen Wert des Verhältnisses Eiweiß-N : lös- 
lichem N und aus dem großen Anteil des prä- 
formierten Ammoniak-N am löslichen Stick- 
stoff hervor, hat diese Annahme wohl eine 
große Wahrscheinlichkeit für sich. Weiterhin 
muß aber auch darauf hingewiesen werden, 
daß die Eiweißstoffe unter Umständen nur 
hydrolisiert worden sind, um mit Hilfe der 
freiwerdenden Aminosäuren das eingedrun- 
gene Ammoniak unter Amidbildung zu ent- 


Die an Hand dieser Versuche gemachten 
Beobachtungen zeigen uns, daß im Winter die 
Empfindlichkeit der Maiswurzeln gegen Am- 
moniakvergiftung dieselbe ist wie im Sommer, 
wenn nur die Temperatur in der Nährlösung 
hoch genug ist. Die Beobachtung, daß bei glei- 
chen NH ‚-Salzmengen im Nährmedium die Ver- 
suchspflanzen im Winter trotz ungünstiger 
Lichtverhältnisse geringere Wurzelschäden zei- 
gen als im Sommer, dürfte in erster Linie eine 
Folge der durch den Temperaturabfall beding- 
ten Zurückdrängung der hydrolytischen Spal- 
tung der Ammoniumsalze im Außenmedium 
und in den resorbierenden Wurzelzellen sein. 
Damit soll natürlich keineswegs die Möglich- 
keit von der Hand gewiesen werden, daß die 
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Empfindlichkeit des Protoplasten gegen gleiche Ammoniakmengen mit 
fallender Temperatur abnimmt. Das sehr schnelle Absterben der Wur- 
zeln, aber auch das der Sprosse bei der höheren Temperatur ist nun aber 
nicht allein eine Folge der höheren NH;-Tension des (NH,),SO, in der 
Nährlösung, sondern muß auch, wie der nächste Versuch zeigen wird, 
eine Folge der stärkeren Atmung sein. Es werden dadurch die Möglich- 
keiten, eingedrungenes Ammoniak zu entgiften, in immer stärkerem 
Maße vermindert, ja es muß sogar bei einer Eiweißveratmung, die mit 
einer Desaminierung verbunden ist, besonders in den Sproßteilen zu einer 
Vermehrung des giftigen Ammoniaks kommen. 

Um noch mehr Beweismaterial für die Richtigkeit dieser Ausfüh- 
rungen zu gewinnen, wurden einige Wochen später diese Versuche noch 
einmal in stark erweiterter Form wiederholt. Ein Drittel der Versuchs- 
pflanzen kam in reines Leitungswasser, das zweite Drittel in eine voll- 
ständige Nährlösung vom Anfangs-py-Wert 7,0 und das letzte Drittel 
ebenfalls in eine vollständige Nährlösung, aber vom py-Wert 5,5. Als 
N-Quelle wurden den beiden letzten Kulturreihen 200 mg (NH,).SO, im 
Liter Lösungsmittel gegeben. Die eine Hälfte aller Kulturen kam wieder 
in den Thermostaten, der auf 240 eingestellt war, die andere wurde im 
Dunkeln bei 8—12° im Gewächshaus weitergezogen. Nach dreimal 
24 Stunden wurde ein Teil der Wurzeln abgeschnitten und analysiert. 
Auch bei diesen Versuchen starben bei 24° die Pflanzen sehr viel schneller 
ab als bei den tiefen Temperaturen. Im ersten Falle traten schon nach 
dreimal 24 Stunden bei py 7,0 an den Wurzelspitzen deutliche Schäden 
auf. 24 Stunden später waren alle in die Lösung eintauchenden Wurzel- 
teile abgestorben. Die Sprosse lebten aber noch. Die Blätter hatten 
allerdings eine gelbgrüne Farbe angenommen. Erst 48 Stunden später 
waren auch alle oberirdischen Teile zugrunde gegangen. Schädigung und 
Tod beginnen also an den Wurzelspitzen und greifen dann auf die älteren 
Wurzelteile und zuletzt auf die Sprosse über. Ganz anders verhielten sich 
die Versuchspflanzen in der sauren Nährlösung und im Leitungswasser. 
Nach fünfmal 24 Stunden waren die in die Nährlösung eintauchenden 
Wurzelteile noch vollständig ohne die geringsten Schäden und schnee- 
weiß, die Sproßbasis war aber schon erheblich geschädigt, und es ent- 
wickelten sich an ihr Pilze. Nach weiteren 24—48 Stunden vertrock- 
neten die meisten Sprosse. Die Wurzelspitzen waren auch jetzt noch 
schneeweiß, während die über der Lösung sich befindenden Wurzelteile 
und die Sproßbasis glasig und angefault waren. Erst nach weiteren 
48 Stunden griff das Abfaulen auch auf die jüngeren Wurzelteile über. 
Dieselbe Erscheinung, daß die Schäden und Absterbeerscheinungen von den 
nicht in die Lösung eintauchenden Wurzelteilen und der Stengelbasis ihren 
Ursprung nehmen und sich die jüngsten Wurzelteile als die widerstands- 
fähigsten erweisen, ließ sich auch bei den Pflanzen beobachten, die sich 
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im reinen Leitungswasser befanden. Allerdings traten die ersten Schäden 
etwa 24 Stunden später ein als bei den bei py 5,5 gezogenen Pflanzen. 

Bei 8—12° erwiesen sich alle Pflanzen als erheblich widerstands- 
fähiger. Am schnellsten gingen auch hier die bei py 7,0 gezogenen Pflanzen 
zugrunde. Auch hier starben zuerst die jüngsten Wurzelteile und erst 
später die Sprosse ab. Aber erst nach zwölfmal 24 Stunden waren 
alle Pflanzen tot. Die bei py 5,5 gezogenen Pflanzen ließen auch in 
dieser Versuchsreihe gerade wieder die umgekehrten Verhältnisse er- 
kennen. Wenn schon längst Sproßbasis und die in sie einmündenden 
Wurzelteile Verglasung, Fäulnis und Pilzbefall zeigten, waren die 
jüngeren Wurzelabschnitte noch schneeweiß. Man konnte nach 16—17- 
tägiger Versuchsdauer beobachten, daß Wurzeln, die über der Lösung 
abgefault waren und jetzt im Nährmedium lagen, an ihren jüngeren 
Teilen noch schneeweiß waren und auch noch nicht die geringsten 
Wurzelspitzenschäden erkennen ließen. Die in Leitungswasser gezogenen 
Pflanzen zeigten dieselbe Reihenfolge der Absterbeerscheinungen wie 
die vorhergehenden Pflanzen, allerdings waren sie von allen Pflanzen die 
widerstandsfähigsten. Nach 18—19 Tagen waren aber auch hier fast 
alle Sprosse abgestorben. Die nach 3tägiger Versuchsdauer in den Wur- 
zeln herrschenden N-Verhältnisse gibt Tabelle 24 wieder. 





Tabelle 24. 
Lös- | Don | 
Temperatur Nährmedium Gesamt- | Eiweiß- Hcher | Ammon-K! pelter | Amino- 
N N N Amid- | N 
| N 
| 











0,029! 0,03 
Auagangeptansen (13.11.1020 | 5 721 | ong | zeı 127 115.0 
- 0,232| 0,157 0,075] 0,0027| 0,019! 0,053 
| Leitungswasser Ms 67,7 |323 | 1,16 | 8,19 | 22,9 
8—12° 5.5 {| 0307| 0,169 0,138} 0,018 | 0,081] 0,069 
(16. IL 29)]| Vollständige | ne {| 200 55,0 |45,0 | 5,86 | 16,6 | 22,5 
Nährlösung | 0,385 | 0,175 0,210} 0,062 | 0,092 0,056 
\pu20[ 100 | 45,5 | 54,5 |161 23,9 | 14,5 








ee 0,210| 0,123! 0,087| 0,0045 | 0,037 0,045 
Lolngraemes PR: 586 |a14 | 2,14 |176 |21,7 
240 0,240| 0128) 0,112] 0,015 | 0,050| 0,047 





(16. 11. 29)]| Vollständige Pa 5 700 63,3 467 | 6,25 | 20,8 |196 
Nährlösung | „(| 0,818! 0,125 0,193] 0,002 | 0,048! 0,053 
ms {| 100 | 39,3 | 60,7 1289 |15,1 | 16,7 














Nur bei den Hungerpflanzen hat der Gesamtstickstoff eine deutliche 
Abnahme erfahren, sonst hat mit einer Ausnahme eine Steigerung des- 
selben stattgefunden, und zwar bei py-7,0 stärker als bei 5,5. Gegenüber 
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dem vorhergehenden Versuch, bei dem die Pflanzen schon 24 Stunden 
früher analysiert worden sind — also nach 48stündiger Versuchsdauer —, 
ist aber jetzt bei der niedrigen Temperatur die Gesamt-N-Menge größer 
als bei den entsprechenden, bei 24° gezogenen Pflanzen. Diese Uber- 
schneidung ist einmal die Folge eines verschieden starken Eiweißabbaues, 
weiterhin muß sich aber bei 24° auch erheblich früher ein Mangel an Kohle- 
hydraten bemerkbar machen, so daß hier früher die Stoffe fehlen, um 
das eingedrungene Ammoniak zu binden. Der Eiweißstickstoff hat inner- 
halb dreimal 24 Stunden bei 24° bei allen Kulturen um etwa 30% ab- 
genommen. Die Stickstoffzufuhr scheint bei dieser Temperatur auf die 
Hydrolyse der Eiweißverbindungen ohne besonderen Einfluß geblieben 
zu sein. Bei 8—120 hingegen erfolgte sie, wie auch erwartet werden 
mußte, sehr viel langsamer; auch wurde hier allem Anscheine nach der 
Eiweißabbau durch N-Zufuhr gehemmt. Wie ungünstig das Verhältnis 
gebundenen Kohlenstoffs zu gebundenem Stickstoff bei allen unseren 
Dunkelpflanzen wird, das geht am besten aus dem Verhältnis Eiweiß-N : 
löslichem N hervor. Erhöhung der Temperatur und Verminderung der 
Azidität sind zwei Faktoren, die neben dem Lichtmangel das C : N-Ver- 
hältnis weiter zugunsten des Stickstoffes verschieben. Am ungünstigsten 
stehen in dieser Hinsicht die bei 24° und bei p, 7,0 in vollständiger Nähr- 
lösung gezogenen Pflanzenwurzeln da. Dieses zeigt uns einmal der 
hohe Gehalt an präformiertem Ammoniak, sodann aber auch noch das 
Verhältnis Asparagin-N : Ammon-N. Bei niedriger Temperatur beträgt 
dieses noch 24 : 16, ist also erheblich größer als 1, bei 24° aber nur noch 
15 : 29, also ungefähr 1/.. Die Verhältnisse haben sich also vollständig 
umgekehrt. Infolge des starken Verbrauches an Atmungsmaterial fehlt 
hier die Substanz zu einer nennenswerten Asparaginsynthese. Der große 
Gehalt an präformiertem Ammoniak muß, wie ein Vergleich mit dem 
entsprechenden Versuche in Leitungswasser zeigt, fast vollständig auf 
Konto von Ammoniak gesetzt werden, das von außen eingedrungen ist. 
Andererseits kann man doch schon beobachten, daß ein kleiner Teil des 
präformierten Ammoniaks seinen Ursprung einer bei der Eiweißver- 
atmung erfolgenden Desaminierung verdankt. Diese Menge ist aber noch 
so gering, daß keine Ammoniakvergiftung der Zellen erfolgen kann. Die 
starke Wurzelspitzenschädigung muß eine Folge des von außen ein- 
gedrungenen Ammoniaks sein. Es wird schon am 3. Tage die Pflanze 
nicht mehr imstande gewesen sein, die für sie tödliche NH,-Tension in den 
resorbierenden Wurzelteilen herabzusetzen. Erheblich günstiger müssen 
zu dieser Zeit noch die Verhältnisse in den Sproßzellen liegen, denn hier 
treten Schädigung und Tod, wie gezeigt wurde, bedeutend später ein. 
Bei den niedrigen Temperaturen treffen wir bei py 7,0 dieselben Er- 
scheinungen. Allerdings erfährt alles wegen der schwächeren Atmung und 
des dadurch bedingten langsameren Eiweißabbaues und wegen der 
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niedrigeren NH;-Tension der Außenlösung eine starke Verzögerung. Da 
das Absterben aber auch hier an den Wurzelspitzen beginnt und erst 
später auf die oberirdischen Teile übergreift, so müssen wir in diesem 
Falle schließen, daß in den Wurzelzellen die kritische NH,-Tension sich 
ebenfalls früher einstellt als in den Sproßzellen. 

Ganz andere Verhältnisse können wir erwarten, wenn infolge des 
kleinen py-Wertes nur eine schwache NH;-Tension in der Nährlösung 
herrscht, oder wenn dort überhaupt keine NH,-Salze vorhanden sind. 
Von seiten der Außenlösung kann jetzt überhaupt nicht die schädliche 
NH;-Grenze in der Pflanzenzelle hervorgerufen werden. Wenn in diesem 
Falle infolge der Eiweißveratmung ständig in allen Pflanzenteilen das 
freie Ammoniak zunimmt, so muß in einem NH, -Salz freien Nährmedium 
die Außenlösung auf das in den Wurzelzellen auftretende Ammoniak als 
Vakuum einwirken und dadurch in diesen Zellen die NH,-Tension herab- 
setzen. Die nicht in das Wasser eintauchenden Wurzelteile und die ober- 
irdischen Teile müssen jetzt erheblich schlechter dastehen. Wie unsere 
Versuche gezeigt haben, ist dieses bei den im Leitungswasser befindlichen 
Pflanzen auch tatsächlich der Fall. Die jüngeren Wurzelteile haben sich 
als erheblich widerstandsfähiger erwiesen als die nicht in die Nährlösung 
eintauchenden Teile der Versuchspflanzen. Hat tatsächlich das NH,- 
salzfreie Leitungswasser als Vakuum für das in den Wurzelzellen auf- 
tretende Ammoniak gedient, so muß sich natürlich jetzt auch Ammoniak 
im Außenmedium nachweisen lassen. Die Probe mit NessLerschem 
Reagenz fiel bei 24° und auch bei 8—12° positiv aus; allerdings war im 
zweiten Falle eine sehr viel längere Versuchsdauer notwendig. Es kann 
also im Dunkeln bei neutraler Reaktion Ammoniak, das bei der Eiweiß- 
veratmung entstanden ist, aus den Wurzelzellen in das NH,-salzfreie Nähr- 
medium austreten (siehe auch BuTKEwrITscH 1909, 1912). 

Ganz ähnliche Verhältnisse treffen wir auch bei den Pflanzen, die bei 
Py 5,5 in vollständiger Nährlösung gezogen worden sind. Hier erweisen 
sich ebenfalls die jüngsten Wurzelteile als sehr viel widerstandsfähiger als 
die Sproßbasis und die nicht ins Nährmedium eintauchenden älteren 
Wurzelzonen. Obwohl in diesem Falle die Außenlösung ein NH,-Salz 
führt, so muß doch wegen der sauren Reaktion des Nährmediums die in 
ihr herrschende NH;-Tension so schwach gewesen sein, daß noch ein 
NH;-Austritt aus den Wurzelzellen möglich gewesen ist. Es verläuft also 
hier das NH;-Gefalle von innen nach außen und nicht wie bei py 7,0 von 
außen nach innen. Der Ammoniakaustritt mußte sich in diesem Falle 
durch einen Aziditätsabfall zu erkennen geben. Dieses war bei unseren 
Versuchen auch tatsächlich der FaH. Bei 8—12° fand in den ersten 
sieben Tagen eine Verschiebung der p,-Werte von 5,5 auf 6,0 statt. 

Die vorliegende Versuchsreihe hat also ebenfalls die Richtigkeit un- 
serer Überlegungen im weitesten Maße bestätigt. 
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Zusammenfassung und Besprechung der wichtigsten Ergebnisse. 
1. Werden dem Mais Ammoniumsalze starker Säuren als Stick- 
stoffquellen dargeboten, so verschwindet der basische Anteil dieser Salze 
um so schneller aus der Lösung, je größer der py-Wert des Nährmediums 
ist. Diese Abhängigkeit der NH,-N-Aufnahme von der Reaktion der 
Nährlösung spiegelt sich auch sehr deutlich im N-Haushalt der Versuchs- 
pflanzen und zwar besonders in dem ihrer Wurzeln wider. Bei gleicher 
Ammoniaksalzmenge im AuBenmedium ist der Gehalt an präformiertem 
Ammoniak und Asparagin um so größer, je geringer die Wasserstoff- 
ionenkonzentration der Nährlösung ist. Im Sommer ist das Verhältnis 
Asparagin-N zu Ammon-N erheblich größer als im Winter. Im letz- 
teren Falle findet wegen der ungünstigen CO,-Assimilationsbedingungen 
ein bevorzugter Anstieg des NH,-N statt, wohingegen im Sommer stets 
Asparagin in größerer Menge gebildet wurde. Sind die Bedingungen für die 
Kohlenstoffassimilation besonders günstig, so geht auch der gesteigerten 
NH;-N-Aufnahme ein deutlicher Anstieg des Eiweißstickstoffs in den 
Wurzeln, besonders aber in den verschiedenen Teilen des Sprosses parallel. 
Als ein besonders geeigneter Maßstab für das Eindringen von NH;-N 
aus dem Außenmedium in die Wurzeln der Versuchspflanzen hat sich das 
Verhältnis Eiweiß-N zu löslichem N erwiesen. Im Sommer hat dieses 
bei normal mit Stickstoff versorgten Pflanzen in den Maiswurzeln den 
Wert 70:30. Werden nun gleiche NH,-Salzmengen bei steigenden py- 
Werten den Pflanzen dargeboten, so wird dieses Verhältnis um so kleiner, 
je größer der Wasserstoffexponent gewesen ist. Dieser Vergleichsmaßstab 
gilt natürlich nur dann, wenn die Versuche zu derselben Zeit angestellt 
und alle Kulturen denselben Außenbedingungen ausgesetzt worden sind. 
Die starken Wurzelschäden, die in neutral- bis alkalisch reagierenden 
NH,-Salz führenden Nährlösungen bei den Maispflanzen beobachtet 
werden, und der hohe Gehalt der Wurzeln an NH,-N und besonders 
Asparagin-N zeigen deutlich, daß eine starke Überschwemmung der 
Pflanzenwurzeln mit Ammoniak-N bei diesen py-Werten erfolgt. Gerade 
umgekehrte Verhältnisse treffen wir, wenn z. B. (NH,),SO, in stark 
sauren Lösungen den Maispflanzen als N-Quelle dargeboten wird, voraus- 
gesetzt, daß die H-Ionenkonzentration noch nicht die Wurzeln schädigt 
und d:ren Wachstum noch möglich ist. In diesem Falle werden von den 
Pflanzen Wurzeln gebildet, die dieselbe Form zeigen, wie diejenigen, 
welche in einem N-freien Nährmedium entstanden sind. Sie sind auf- 
fallend lang und dünn. Dieser Ähnlichkeit im Habitus der Wurzeln geht 
auch eine stärkere Annäherung im N-Haushalt parallel: hoher Wert des 
Verhältnisses EiweiB-N : lôslichem N, kleiner Gehalt an Gesamt-, NH,- 
und Asparagin-N. 
Außer den Änderungen in der ein NH,-Salz führenden Nährlösung 
zeigen auch die Verhältnisse im N-Haushalte der Maispflanzen bei Er- 
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nährung mit Ammonstickstoff, daß die Reaktion des Nährmediums einer 
der wichtigsten Faktoren ist, die darüber entscheiden, in welchem Maße 
der Stickstoff eines Ammoniumsalzes von den Wurzeln aufgenommen 
wird. Weiterhin sprechen alle unsere Ergebnisse in einwandfreier Weise 
für die Richtigkeit unserer Annahme, daß diese Abhängigkeit der N-Auf- 
nahme in ursächlichem Zusammenhang steht mit dem Grade der hydro- 
Iytischen Spaltung des Ammoniumsalzes in der Außenlösung. 

2. Unsere Versuche sind aber auch weiterhin geeignet zur Beant- 
wortung der Frage beizutragen, in welcher Form der Stickstoff der NH,- 
Salze in erster Linie eindringt, und wie etwa eingedrungenes Ammoniak 
weiter verarbeitet wird. Schon seit langem, vor allen Dingen durch die 
Untersuchungen von PRIANISCHNIKOW und seinen Mitarbeitern wissen wir, 
daß Asparagin dann in größeren Mengen in den pflanzlichen Geweben 
auftritt, wenn das Verhältnis von gebundenem Kohlenstoff zu gebunde- 
nem Stickstoff eine starke Verschiebung zugunsten des letzteren erfährt, 
sei es, daß bei normale N-Zufuhr in den Pflanzen großer Kohlehydrat- 
mangel herrscht, oder aß von den Wurzeln her eine im Verhältnis zur 
bestehenden normalen CO,-Assimilation viel zu große Zufuhr von ge- 
bundenem Stickstoff erfolgt. Weiterhin haben aber alle die älteren Unter- 
suchungen gezeigt, daß bei diesen Vorgängen zuerst Ammoniak in über- 
normalem Maße auftritt, und daß dieses es ist, welches die starke Aspara- 
ginbildung direkt bedingt. Asparagin stellt also, wie wohl jetzt allge- 
mein angenommen wird, eine Entgiftungsstufe des Ammoniaks dar — 
siehe die Ausführung bei Moruzs 1929. Das starke Auftreten von Aspa- 
ragin bei unseren Maispflanzen in Gegenwart von NH,-N im Nähr- 
medium bei neutraler bis alkalischer Reaktion beweist nun, daß auch hier 
in den Wurzelzellen freies Ammoniak in anormal großer Menge aufge- 
treten sein muß. Es kann dieses natürlich nur dem Außenmedium ent- 
stammen, dabei soll vorläufig dieFrage noch vollständig offen bleiben, ob 
das Ammoniak direkt als NH, bzw. NH,-OH eingedrungen ist oder durch 
Spaltung eines eingedrungenen anorganischen NH,-Salzes sekundär in 
der Zelle gebildet worden ist. Zunächst wollen wir uns einmal fragen, in 
welcher Form bei unseren Versuchen die größte Menge des präformierten 
Ammoniaks vorgelegen haben muß. RUHLAND und WETzEL haben be- 
kanntlich gezeigt, daß es höhere Pflanzen gibt, die von außen zugeführtes 
oder im Stoffwechsel entstehendes Ammoniak durch Neutralisation un- 
schädlich machen, indem sie es an organische Säuren binden. Diese Am- 
moniakentgiftung ist natürlich nur dann möglich, wenn die Zellen neben 
großer potentieller Azidität auch eine große aktuelle besitzen, und da- 
durch auch in Gegenwart großer NH,-Salzmengen deren NH;-Tension 
in niedrigen Grenzen halten können. Wir nehmen nun bei unseren Mais- 
pflanzen, die im Sinne von RUHLAND als Amidpflanzen zu betrachten sind, 
an, daß auch von ihnen eingedrungenes Ammoniak anfänglich durch 
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organische Säuren entgiftet wird wie bei den ,, Ammon- oder Säurepflanzen‘: 
von RUHLAND und WETZEL. Da aber, wie Preßsaftuntersuchungen vermuten 
lassen, die aktuelle Azidität im Zellsaft der Wurzelzellen relativ sehr gering 
ist, so müßte sich schon bei der Ansammlung schwacher Mengen organi- 
scher NH ‚-Salze eine für die Zellen schädliche N H;- Tension einstellen, falls 
nicht die Maispflanzen über einen zweiten Ammoniakentgifter verfügten. 
Dieses sind Aminosäuren und deren Amide, besonders das Asparagin. 
Welche Beweise für die Richtigkeit dieser Behauptung stehen uns nun 
an Hand unserer Untersuchung zur Verfügung? Das in den Wurzeln be- 
sonders der Winterpflanzen in großen Mengen angetroffene präformierte 
Ammoniak kann nicht als freies Ammoniak vorgelegen haben, sonst 
hätten, wir bei den py-Messungen der Wurzelpreßsäfte bei NH,-Salzer- 
nährung sehr viele höhere Alkalitätsgrade beobachten müssen; machte 
doch in einigen Fällen der NH,-N 22—29% des Gesamtstickstoffs der 
Wurzeln aus. Weiterhin hätte sich auch dann der Unterschied der 
„Nitrat-“ und der „Ammonpflanzen‘“ hinsichtlich ihres Gehaltes an 
Ammonstickstoff in einer Verschiedenheit des py-Wertes der Wurzel- 
preßsäfte wiederspiegeln müssen. Tatsächlich ließ sich aber ein Unter- 
schied nicht feststellen. Der bei den Analysen gefundene Ammon- 
stickstoff muß also aus Ammoniumsalzen stammen. Jetzt könnte aber 
sofort wieder der Einwand erhoben werden, daß der Ammonstickstoff 
von den Wurzeln in Form von NH,-Salz-Molekülen aufgenommen worden 
ist, die dann dort aufgespeichert worden sind. Der Ammon-N stammt 
dann also aus anorganischen NH,-Salzen. Mit der Annahme, daß aus der 
Lösung eines NH,-Salzes einer starken Säure hauptsächlich das NH,- 
Salzmolekül aufgenommen wird, stehen aber eine Reihe von Beobach- 
tungen in schärfstem Widerspruch. Die physiologische Azidität dieser 
Salze wäre zunächst anzuführen — siehe die Ausführungen im ersten Teil 
der Arbeit. Unerklärlich wäre dann auch die von uns beobachtete starke 
Abhängigkeit der NH,-N-Aufnahme von der Reaktion der Außenlösung. 
Dasselbe gilt für die Beobachtung, daß Zellen, die in eine sauer rea- 
gierende NH,-Salzlésung gebracht sind, einen Alkalitätsanstieg in 
wenigen Minuten im Innern erkennen lassen. Diese Erscheinung, die 
ebenfalls in der ersten Arbeit schon eingehend besprochen worden ist, hat 
neuerdings PotsdRvi (1928) eingehend untersucht. Auch er kommt zu der 
Ansicht, daß es die in einer NH,-Salzlösung befindlichen NH;- bzw. NH,- 
OH-Moleküle sind, die im Gegensatz zu den NH,-Ionen sehr schnell ins 
Zellinnere eindringen und dort den Alkalitätsanstieg bewirken. Weiter- 
hin macht auch folgende Überlegung die Annahme, der NH,-N werde 
in erster Linie in Form von NH,-Salzmolekülen, z. B. als NH,CI oder 
(NH,)SO, aufgenommen, sehr unwahrscheinlich. Beim Aufbau der Ei- 
weißverbindungen benötigt die Pflanze Stickstoff und Schwefel etwa im 
Verhältnis 16:1. Im Ammoniumsulfat beträgt das Gewichtsverhältnis 
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dieser beiden Elemente etwa 1:1. Was macht die Pflanze nun, falls 
sie den Stickstoff hauptsächlich als (NH,),SO,-Molekül aufgenommen 
hat, mit dem überschüssigen Schwefel oder in Gegenwart von Am- 
moniumchlorid mit dem Chlor? Die Annahme einer nachträglichen 
Wiederausscheidung von H,SO, oder HCl scheidet, wie ebenfalls schon 
in der ersten Arbeit auseinandergesetzt worden ist, aus, da dann der 
beobachtete Alkalitätsanstieg in den Zellen eine Unmöglichkeit wäre. 
Es bleibt also, um alle Beobachtungen miteinander in Einklang zu 
bringen, nur die Annahme übrig, daß der NH,-Stickstoff in Form von 
NH;-Molekiilen — vielleicht auch NH,OH-Molekülen — in die Wurzel- 
zellen eindringt und dort von organischen Säuren neutralisiert wird. 

Es könnte aber noch der weitere Einwand erhoben werden, daß die 
Fraktion des NH,-N nicht allein den Stickstoff des freien Ammoniaks 
und der Ammoniumsalze umfasse, sondern daß auch Stickstoff, der in 
anderer Bindung in der Pflanze vorliegt, mit bei der zur Bestimmung 
des präformierten Ammoniaks benutzten Methode erfaßt wird. Dem muß 
aber entgegen gehalten werden, daß es unter den Bedingungen der Be- 
stimmungsmethode — Destillation unter vermindertem Druck bei 
niedrigen Temperaturen in Gegenwart von MgO — keine anderen be- 
kannten N-Verbindungen gibt, die ihren Stickstoff innerhalb 10—15 Mi- 
nuten als NH, quantitativ abgeben. 

Mit der Annahme, daß der Ammon-N aus den NH,-Salzen stammt, 
stehen weiterhin auch die Unterschiede in der Widerstandsfähigkeit der 
Sommer- und Winterpflanzen in bester Übereinstimmung. Obwohl letz- 
tere, auf Frischgewicht bezogen, sehr viel mehr NH,-N aufweisen als 
erstere und sich bei ihnen das Verhältnis Amid-N : Ammon-N stark zu- 
gunsten des NH,-Stickstoffs verschoben hat, so verlaufen in der dunklen 
Jahreszeit die Wurzelschäden sehr viel langsamer als im Sommer. Wie 
eingehender in der Arbeit auseinandergesetzt worden ist, steht dieser 
Unterschied mit der Tatsache in bester Übereinstimmung, daß die NH;- 
Tension eines NH,-Salzes um so kleiner ist, je niedriger die Temperatur. 
Unerklärlich wäre dieses verschiedene Verhalten unter der Annahme, 
daß der NH,-N bei den Wurzelanalysen aus freiem Ammoniak stammt. 

Wie unsere Versuche weiterhin zeigen, nehmen die in den resor- 
bierenden Wurzelzellen gebildeten Ammoniumsalze schwacher Säuren 
um so mehr ab, je mehr wir uns den Blättern nähern, und zwar zu- 
gunsten des Asparagins und desEiweißes. Dieses starke Gefälle zeigt be- 
sonders Tabelle 10. In der Stengelbasis macht der NH,-N nur noch 
5—6% des Gesamtstickstoffes aus, während in den Wurzeln derselben 
Pflanzen dieser Anteil noch 20—21% beträgt. Ein Vergleich zwischen 
den Sommer- und Winterversuchen zeigt weiterhin, daß für das NH,-N- 
Gefälle in den Wurzeln und Sprossen die Versorgung mit Kohlehydraten 
maßgebend ist. Sind die C-Assimilationsbedingungen ungünstig, die 
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Temperatur in den Versuchslösungen niedrig, also die NH,-Tension der 
organischen Ammonsalze in den Wurzelzellen stark zurückgedrängt, so 
kommt es zu einer starken Ansammlung von NH,-N in den Wurzeln, und 
der Amid-N zeigt eine Abnahme. Es muß also für die Maispflanzen eine 
Entgiftung des eingedrungenen Ammoniaks durch Neutralisation mittels 
organischer Säuren mit einem geringeren Verbrauch an gebundenem 
Kohlenstoff verbunden sein als durch Amidbildung; allerdings ist der Ent- 
giftung durch Salzbildung wegen der hydrolytischen Spaltung der gebildeten 
NH,-Salze eine Grenze gesetzt, die um so tiefer liegt, je größer der py-Wert 
der Zelle und je höher die Temperatur ist. Wir haben also bei unseren Ver- 
suchen den Fall, daß durch eingedrungenes Ammoniak die Produktion von 
organischen Säuren angeregt wird, Säuren, die nur im C-Stoffwechsel ent- 
standen sein können. | 

Die Beobachtung, daB gerade der Mangel an C-Assimilaten im Winter 
eine Steigerung des NH,-N im Gefolge hat, scheint uns auch weiterhin 
gegen die Annahme zu sprechen, daß eingedrungenes Ammoniak sofort 
an Zucker, etwa durch Bildung von Amino-Zuckern, festgelegt und ent- 
giftet wird, diese also das erste Produkt der Ammoniak-Assimilation 
darstellen. 

Wir möchten an Hand unserer Beobachtung für das Eindringen und 
für die Weiterverarbeitung des eingedrungenen Ammon-N folgende 
Arbeitshypothese aufstellen. Werden anorganische NH,-Salze den 
Wurzeln dargeboten, so dringt das durch hydrolytische Spaltung ge- 
bildete Ammoniak in die resorbierenden Wurzelzellen ein und zwar bei 
gleicher Temperatur und gleicher NH,-Salzmenge in um so stärkerem 
Maße, je größer der p4-Wert der Außenlösung ist. Dieses eingedrungene 
Ammoniak wird dort zunächst durch organische Säuren neutralisiert. 
Steht genügend gebundener Kohlenstoff zur Weiterverarbeitung des 
Stickstoffs zur Verfügung, so findet eine Aminosäure- und Amidbildung 
statt, unter Umständen auch Eiweißsynthese. Unter normalen C-Assi- 
milationsbedingungen muß nun das Verhältnis von gebundenem Kohlen- 
stoff zu gebundenem Stickstoff immer günstiger für die Pflanze werden, 
je mehr wir uns von den resorbierenden Zonen entfernen, da nach dem 
Gegenstromprinzip der Strom der aufsteigenden ersten N-Assimilate 
auf den der absteigenden C-Assimilate trifft. 

Es spricht, wie schon im experimentellen Teil der Arbeit auseinander- 
gesetzt worden ist, das starke Auftreten von Asparagin bei Ernährung 
mit Alkalinitraten als Stickstoffquelle dafür, daß auch die Assimilation 
des oxydisch gebundenen Stickstoffs über das Ammoniak erfolgt, wie das 
ja WArBURG und andere Forscher für eine Reihe von Pflanzen sicherge- 
stellt haben. 

Der von uns angegebene Weg, den die Pflanzen bei der Verarbeitung 
des NH,- und HNO,-Stickstoffs sehr wahrscheinlich einschlagen, steht in 
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vollständiger Übereinstimmung mit den Ansichten, die der eine von uns 
— Enee 1929 — auf Grund ganz anderer Untersuchungen über die N- 
Umsetzungen in der grünen Pflanze geäußert hat. Wir können direkt un- 
sere Versuche dazu benutzen, um weiteres Material für die Richtigkeit 
des von ihm aufgestellten Schemas über diese Umsetzungen beizu- 
bringen. 

Ernährungsphysiologisch dürfte also zwischen ,,Ammon-“ und 
„Amidpflanzen‘ bei der Entgiftung von außen eingedrungenen Am- 
moniaks kein prinzipieller Unterschied bestehen, sondern nur ein gra- 
dueller. Bei ersteren macht die NH,-Entgiftung fast ganz auf der ersten 
Stufe halt, im zweiten Falle muß die Pflanze, um die Zellen vor Ver- 
giftung zu schützen, zur Amidbildung schreiten. Sorgen wir dafür, daß 
durch Temperatursenkung die hydrolytische Spaltung der organischen 
Ammoniumsalze in den Wurzelzellen stark zurückgedrängt wird und 
gleichzeitig das Verhältnis von gebundenem Kohlenstoff zu gebundenem 
Stickstoff sehr stark zugunsten des letzteren verschoben ist, so kann man, 
wie unsere Winterversuche gezeigt haben, die Amidpflanze Mais hin- 
sichtlich ihres N-Haushaltes in den Wurzeln in eine Ammonpflanze um- 
wandeln. 

3. Werden Maispflanzen in ausreichendem Maße mit anorganisch 
gebundenem Stickstoff versorgt, so erfährt der Eiweißgehalt der ältesten 
Blätter eine Steigerung, wenn diesen reichlich Kohlehydrate zur Ver- 
fügung stehen. Kommen sie aber selbst als Hauptversorgungsstellen 
der übrigen Pflanzenteile mit gebundenem Kohlenst»ff in Frage, so 
läßt sich eine Eiweißanreicherung nicht feststellen. 

4. Die früher beobachtete Verstärkung der ungünstigen Wirkung 
einer kritischen H-Ionenkonzentration durch NH,-Salze ist nur eine 
scheinbare. Weil sich im Licht in Gegenwart eines Ammoniumsalzes 
einer starken Säure unter dem Einfluß der wachsenden Pflanzen ein 
Aziditätsanstieg nicht vermeiden läßt, so muß dadurch die schon un- 
günstige Wasserstoffionenkonzentration noch eine Steigerung erfahren. 

5. Für das Wurzelwachstum der Maispflanzen gibt es auch bei 
gleicher Zusammensetzung der Nährlösung keine feststehende untere py- 
Wertgrenze. Wird dafür gesorgt, daß im Nährmedium ein ganz langsamer 
Aziditätsanstieg erfolgt, so können sich die Wurzelteile, die in der Lösung 
den p,-Abfall mitgemacht haben, an Säuregrade anpassen, die sonst die 
Wurzeln in wenigen Stunden abtöten würden. Diese Gewöhnung gilt 
nicht für nachträglich über dem Lösungsmittel in der Luft angelegte 
Adventivwurzeln. 

6. Die Ansicht von PRIANISCNHIKOW, daß durch große Aziditätsgrade 
in der Nährlösung oder durch die Einwirkung von physiologisch- 
sauren Salzen es in den Pflanzenzellen zu einer Hemmung der Aspara- 
ginsynthese und zu einer Ansammlung von NH,-N kommt, ist nicht 
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stichhaltig. Nur dann läßt sich ein ganz schwacher Anstieg des Ammon- 
stickstoffs in den Wurzeln nachweisen, wenn unter dem Einfluß der 
großen H-Ionenkonzentration ein Teil der Wurzelspitzen bereits abge- 
storben ist. Versuche mit Hilfe von CO, oder von Essigsäure, im Innern 
von Lupinenzellen eine ‚‚Azidosis‘‘ hervorzurufen und zu prüfen, ob sich 
in diesem Falle die von PRIANISCHNIKOW angenommene Hemmung der 
Asparaginsynthese auffinden läßt, blieben ebenfalls erfolglos. Andrerseits 
wurde bei den in mit CO, gesättigtem Medium gezogenen Wurzeln die 
Beobachtung gemacht, daß die Zufuhr von Kohlendioxyd höchst wahr- 
scheinlich zu einer Verstärkung des Karbonat-Bikarbonatpuffersystems 
der Wurzelzellen führt. 

7. Das Ammoniumnitrat ist physiologisch amphoter. Die unter 
günstigen C-Assimilationsbedingungen in Erscheinung tretende physio- 
logische Azidität kann durch starke Schwächung der Beleuchtung in eine 
physiologische Alkalität umgewandelt werden. Weiterhin ist gezeigt 
worden, daß in Gegenwart von Ammoniumnitrat als Stickstoffquelle die 
NH,-N-Aufnahme durch die Pflanze zum größten Teil unabhängig von 
der NO,-N-Aufnahme erfolgen muß. 


Die für die Untersuchungen benötigten Apparaturen wurden von der Not- 
gemeinschaft der deutschen Wissenschaft zur Verfügung gestellt. Wir sprechen 
ihr dafür unseren verbindlichsten Dank aus. Auch unserem Institutsdirektor, 
Herrn Prof. Dr. BENECKE, danken wir herzlichst für das große Entgegenkommen, 
das er uns immer gezeigt hat, und für die mancherlei Anregung, durch die er uns 
unterstützte. 

Nachtrag. 

Daß in der Tat, wie schon Sacus und PFEFFER mit rein qualitativen 
Methoden gezeigt haben, verschiedene Teile einer Wurzel sich hinsicht- 
lich ihres N-Haushaltes wesentlich voneinander unterscheiden, dafür 
mögen folgende Analysen angeführt sein. Von Maispflanzen, die in Lei- 
tungswasser wuchsen, und denen also keinerlei N-Quellen zur Verfügung 
standen, wurden die Wurzeln entfernt und zwischen Filtrierpapier ge- 
trocknet. Darauf wurden die äußersten Spitzen (3 mm) abgeschnitten 
und die Menge ihres Gesamt-N ermittelt. Das Gleiche geschah mit 3 mm 
langen Wurzelstückchen dicht unter der Stengelbasis. Die jugendlichen 
Spitzen enthielten 0,765% Gesamt-N, während die ältesten Teile dicht am 
Stengel nur 0,153% aufzuweisen hatten. Um ein Bild von der Mengen- 
verteilung auch der verschiedenen N-Fraktionen in den verschiedenen 
Wurzelzonen zu bekommen, wurde die Analyse wiederholt. Die Werte 
sind in folgender Tabelle 25 zusammengestellt. 

Besonders bemerkenswert ist die große Menge Eiweiß-N in den 
Spitzen. Sowohl auf Frischgewicht als auch auf Gesamt-N bezogen er- 
reicht sie dort ein Maximum. Asparagin-N und Amino-N nehmen mit 
fortschreitender Entfernung von der Spitze, auf Frischgewicht hezogen, 
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Tabelle 25. 
” ao 
us cé ie Lösl. | me Dope. | a mino- 





Amid- 
N N N | x N | N 
| 


0,252| 0,185| 0,067) 0,0046| 0,028) 0,034 


Ganze Wurzeln (15-20 cm lang) || 79 134 |26,6 |183 |111 |13,7 


; 0,647| 0,512) 0,135 0,0032) 0,060! 0,072 
Werselspitsen (5 mm) {| 100 29,1 |209 |0,49 | 9,27 |11,1 

P 0,362 | 0,250! 0,112! 0,0049| 0,056) 0,051 
Die darauf folgenden 5mm || 4 69,1 |30,9 | 1,35 | 15,5 | 14,0 

5 mm-Stiickchen etwa 10 cm 0,196 | 0,145] 0,051 0,0028| 0,020) 0,028 
hinter der Spitze 100 74,0 | 26,0 |1,43 | 10,2 | 14,4 














25 mm-Stückchen dicht unter 0,156 | 0,111) 0,045) 0,0018) 0,020 0,023 
der Stengelbasis 100 71,2 | 288 |1,16 |12,8 | 14,8 


ab, während auf Gesamt-N bezogen die Menge des Amino-N mit zu- 
nehmendem Alter der Wurzelteile ansteigt. Der Ammon -N ist gering und 
nur kleinen Schwankungen unterworfen. 

Besonders hervorheben möchten wir, daß die in der obigen Tabelle aufge- 
führten Werte für die ganzen Wurzeln sich als Mittelwerte zwischen den 
jugendlichen Spitzen und den alten Teilen herausstellen. Sämtliche in 
dieser Arbeit aufgeführten Analysenergebnisse sind somit, wie auch 
schon verschiedentlich betont wurde, als Mittelwerte zu betrachten. Viele 
der erhaltenen Ergebnisse wären zweifellos noch leichter zu deuten ge- 
wesen, wenn bei jedem einzelnen Versuch eine Analyse der verschiedenen 
Wurzelzonen vorgenommen worden wäre. Dieses stößt aber auf große 
Schwierigkeiten; denn bei jedem einzelnen Versuch sind Hunderte von 
Wurzeln nötig, um einigermaßen sichere Werte für die löslichen N-Frak- 
tionen zrı erhalten, und es ist sehr schwer, bei Verwendung von voll- 
ständigen Nährlösungen dafür zu sorgen, daß die erforderliche große 
Zahl von Versuchspflanzen tatsächlich unter annähernd denselben Be- 
dingungen aufwächst, z. B. bei gleichem Wasserstoffexponenten. Ferner 
ist die Isolierung der verschiedenen Wurzelstückchen, besonders der 
Spitzen, so zeitraubend, daß derartige Untersuchungen, wenn sie in dem 
von uns angestellten Umfange ausgeführt werden sollten, sich über eine 
Reihe von Jahren erstrecken würden. Wegen dieser außerordentlich 
großen Schwierigkeiten haben wir vorläufig von einer an sich notwen- 
digen Analyse der verschiedenen Wurzelzonen bei den einzelnen Ver- 
suchen absehen müssen. 
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NITRATE UND AMMONSALZE ALS STICKSTOFFQUELLEN 
FÜR HÖHERE PFLANZEN BEI KONSTANTER 
WASSERSTOFFIONENKONZENTRATION. 

Von 
KARL PIRSCHLE. 

Mit 3 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 30. Juli 1929.) 


Während alle anderen für die Ernährung der Pflanze notwendigen 
Elemente im allgemeinen nur in einer einzigen Form verwertet werden 
(z. B. Kali als K-Ion, Phosphor als PO,-Ion, Schwefel als SO,-Ion usw.), 
liegt beim Stickstoff der bemerkenswerte Fall vor, daß er der höheren 
Pflanze in drei verschiedenen Formen als Nährstoff dienen kann: 1. in 
Form der Nitrate (NO,-Ion), 2. in Form der Ammonsalze (NH,-Ion) und 
3. als Amid (Harnstoff, Kalkstickstoff). Andere physiologisch inter- 
essante Stickstoff-Formen wie Nitrite, Cyanide und dergleichen treten an 
praktischer Bedeutung gegenüber den drei erstgenannten stark zurück, 
so daß sich das Interesse des Agrikulturchemikers und dementsprechend 
auch des Physiologen in erster Linie auf Nitrat-, Ammon- und Amid- 
stickstoff gerichtet hat. 

Schon früh hat man sich die Frage vorgelegt, welche von den drei 
chemisch so verschiedenen Stickstoff-Formen die beste ist. Die praktische 
Seite dieser Frage kann auf Grund der zahllosen Düngungsversuche und 
auf Grund der landwirtschaftlichen Erfahrungen wohl als entschieden 
gelten in dem Sinne, daß Nitrat-N und Ammon-N prinzipiell gleich gut 
wirken, daß man aber je nach Pflanzenart, Boden, Klima, Preisverhält- 
nissen usw. diesem oder jenem den Vorzug geben wird; jedenfalls kann 
die Frage nach der besten Stickstoff-Form nicht schlechthin und generell 
beantwortet werden, sondern nur im Zusammenhang mit den äußeren 
Umständen!. Damit ergab sich für den Physiologen mit zwingender 
Notwendigkeit die Aufgabe, diese äußeren Umstände, soweit sie physio- 
logischer Natur sind, näher zu erforschen und ihren Einfluß auf die Aus- 
nützung des Stickstoffes festzustellen. Von den vielen in Betracht kom- 

1 Amidstickstoff nimmt in gewisser Beziehung eine Sonderstellung ein, die 
hier nicht erörtert werden soll. 
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menden Momenten, die im Feld zusammenwirken, im physiologischen 
Versuch aber möglichst scharf auseinander gehalten werden müssen, 
wurde hinsichtlich der ernährungsphysiologischen Wirkung von Nitraten 
und Ammonsalzen der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration und 
speziell der physiologischen Reaktion dieser Salze stark betont. Wir 
haben uns die Aufgabe gestellt, zu dieser noch nicht völlig geklärten 
Frage auf Grund eigener Versuche Stellung zu nehmen. 

Auf den Zusammenhang zwischen Bodenreaktion und Pflanzen- 
wachstum im allgemeinen soll hier nicht weiter eingegangen werden; das 
Wesentliche darüber ist von Mevıvs in seinem 759 Literaturzitate ent- 
haltenden Sammelreferat (Reaktion des Bodens und Pflanzenwachstum, 
Datterer & Co., Freising 1927) in klarer und übersichtlicher Weise zu- 
sammengestellt. Uns interessierte speziell die Frage, ob die stark ver- 
schiedene physiologische Reaktion der Stickstoffsalze, der Nitrate einerseits 
und der Ammonsalze andererseits, zur Erklärung des ernährungsphysiologi- 
schen Unterschiedes ausreicht, oder ob ein weiteres Moment ergänzend 
hinzutritt. 


Im vorigen Jahrhundert hatte man zunächst, der Autorität LreB1as folgend, 
im Ammoniak bzw. in den Ammonsalzen die einzige für die höhere Pflanze in 
Betracht kommende Stickstoffquelle gesehen und Nitrate nur nach vorhergehen- 
der Reduktion zur Ammonstufe für aufnahmefähig gehalten (KUHLMANN)!. Dic 
Vegetationsversuche BOUSSINGAULTS, die voraussetzungslos auf rein praktischer 
Basis angestellt wurden, ließen aber eine derartige Überlegenheit der Nitrate 
erkennen, daß man ins andere Extrem verfiel und nunmehr die Salpetersäure (wie 
vorher das Ammoniak) als die einzige, zumindest als die optimale Form des 
Stickstoffs für die Pflanze betrachtete. 

Beide Anschauungen konnten sich in dieser extremen Form nicht aufrecht 
erhalten. Dank den Untersuchungen zahlreicher Autoren, von denen unter 
anderen nur Sacus, Knop, HELLRIEGEL, PITSCH, MÜNTZ, MEYER und SCHLOESING 
Maz£, KosSEWITSCH, GERLACH und VOGEL, KRÜGER u. a. genannt seien, ist heute 
zweifellos sichergestellt, daß prinzipiell beide Stickstofformen von der höheren 
Pflanze aufgenommen und assimiliert werden. Ebenso unzweifelhaft ist aber die 
Tatsache, daß diese beiden Stickstoff-Formen nicht immer gleich wirken; meist, 
besonders in schlecht gepufferten Substraten wie Nährlösungen, Sandkulturen 
und dergleichen, sind Nitrate beträchtlich überlegen, in anderen Fällen kehrt sich 
das Verhältnis zugunsten der Ammonsalze um. Eine ausführliche und sorgfältige 
Darstellung der älteren Literatur findet sich bei Mevıus (Planta 6, 379 [1928]), 
auf die hier verwiesen sei; einige Arbeiten sind auch bei PRIANISCHNIKOW 
(Erg. Biol. 1, 407 [1926]) besprochen. 

Einen wesentlichen Fortschritt in der Frage, warum Nitrate und Ammonsalze, 
obgleich sie beide als Stickstoffquelle dienen können, das Pflanzenwachstum viel- 
fach sehr verschieden beeinflussen, brachte die Düngertheorie Ap. MAYEks 
(Landw. Versuchsstat. 26, 77 [1881]) durch Einführung des Begriffs der ,,physio- 
logischen Reaktion“ der Düngesalze. MAYER bezeichnet ein Salz, je nachdem 


1 PRIANISCHNIKOW (l.c.) bemerkt dazu sehr richtig, daß KUHLMANN dem 
wahren Sachverhalt näher gewesen wäre, wenn er diese Reduktion in die Zelle, 
im Rahmen des physiologischen Stoffwechsels, verlegt hätte. 
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ob der alkalische oder der saure Bestandteil rascher aufgenommen wird, als 
„physiologisch sauer“ bzw. ,,physiologisch alkalisch‘‘; dementsprechend sind trotz 
ihrer chemisch neutralen Reaktion die Nitrate (Ca-, K-, Na-) als alkalisch, die 
Ammonsalze (-sulfat und -chlorid) als sauer zu bezeichnen, wenn man sie unter 
physiologischen Gesichtspunkten betrachtet. Es lag nahe, in dieser durch die 
einseitige Nährstoffaufnahme bedingten Reaktionsverschiebung den eigentlichen 
Grund für das verschiedene Verhalten von Nitraten und Ammonsalzen zu sehen, 
um so mehr als die Versäuerung durch Ammonsalze wie Ammonsulfat und -chlorid 
in der Tat so stark ist, daß sie zu Schädigungen der Pflanze führt, durch Zusatz 
säurebindender Mittel wie Kalk, Eisenhydroxyd, Soda und dergleichen aber he- 
deutend gemildert wird. 

Besonders PRIANISCHNIKOW hat diesen Gedanken folgerichtig weiter ausge- 
baut und, anknüpfend an ältere Arbeiten, zu zeigen versucht, daß Ammonsalze 
so gut wirken wie Nitrate, wenn für die Beseitigung der pflanzenschädlichen Ver- 
säuerung des Substrats Sorge getragen wird. Er geht auf Grund seiner physiologi- 
schen Wachstumsversuche sogar soweit, das Ammoniak als die bessere Stickstoff- 
form zu bezeichnen und schreibt (Rev. gén. bot. 36, 5 [1924]) wörtlich: ,,... qu’en 
principe c’est l’ammoniaque qui constitue la meilleure source d’azote pour la 
plante et ce ne sont que les changements de reaction qui empêchent ordinairement 
d’observer la préférence de l’ammoniaque vis-à-vis des nitrates.‘ Eine biochemi- 
sche Stütze für diese Anschauung findet er in den Feststellungen von WARBURG, 
KosTyTscHEw und KLEın über Nitratassimilation, wonach Nitrat über die Stufe 
des Ammoniaks assimiliert wird; danach nähert sich die moderne Auffassung 
wieder dem alten Liegı-KüÜHLmannschen Standpunkt, allerdings mit dem be- 
deutungsvollen Unterschied, daß diese Forscher an die Notwendigkeit einer außer- 
halb und unabhängig von der Pflanze stattfindenden Reduktion dachten, während 
die moderne Forschung diesen, der eigentlichen Aminosäuresynthese voraus- 
gehenden Schritt in das biochemisch-enzymatische Geschehen der Pflanze selbst 
verlegt. Als Beweis für einen besseren Nährwert des Ammoniaks können aber 
derartige Beobachtungen, so interessant sie an sich in anderem Zusammenhang 
sind, nicht gelten, ebensowenig wie die von PRIANISCHNIKOW stark betonte Fest- 
stellung, daß NH,-Stickstoff rascher aufgenommen wird als NO,-Stickstoff, 
woraus sich unter anderem der physiologisch saure (und nicht neutrale) Charakter 
des Ammonnitrats erklärt. 


Die Wasserstoffionenkonzentration, bei der sich ein Vorgang abspielt, 
hat nun zweifellos erheblichen Einfluß auf seinen Verlauf, und dement- 
sprechend wird sich eine Änderung des py, in diesem Falle durch die 
physiologische Reaktion der Stickstoffsalze bedingt, irgendwie im Wachs- 
tum der Pflanze auswirken müssen. Deswegen braucht aber die physio- 
logische Reaktion der Nitrate und der Ammonsalze noch nicht das einzige 
ausschlaggebende Moment darzustellen; die Möglichkeit, daß die chemische 
Konfiguration des NO;-Ions einerseits und des NH ,-Ions andererseits mit 
den daraus folgenden Konsequenzen für die Wirkung auf die Pflanze sehr 
wesentlich ist, ist von vornherein vorhanden und führt dazu, die angeschnit- 
tene Frage im engsten Zusammenhang mit anderen, scheinbar etwas ab- 
seits liegenden Problemen wie physiologischer Ionenwirkung, Ionen- 
antagonismus, Plasmapermeabilität und dergleichen zu behandeln. 
Zunächst war aber festzustellen, wie sich die Pflanze zu Nitraten und 
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Ammonsalzen verhält, wenn sich die physiologische Reaktion nicht aus- 
wirken kann. Ist in der Tat der ernährungsphysiologische Unterschied 
zwischen Nitraten und Ammonsalzen ! ausschließlich in der verschiedenen 
physiologischen Reaktion dieser Salze begründet, dann müßte logischerweise 
dieser Unterschied verschwinden, wenn die physiologische Reaktion als 
unterscheidender Wirkungsfaktor wegfällt. Somit war es notwendig mit 
einer Methode zu arbeiten, welche gestattet, Vergleichskulturen auf 
Nitrat und Ammonsalz unter sonst gleichen Bedingungen auch bei glei- 
cher und konstanter Wasserstoffionenkonzentration zu halten. Es war 
zu erwarten, daß derartige Versuche gestatten würden: einerseits Nitrate 
und Ammonsalze unter völlig gleichen Bedingungen, auch bezüglich p,,, 
miteinander vergleichen zu können; und andererseits den Einfluß be- 
stimmter, während der ganzen Versuchsdauer konstanter Wasserstoff- 
ionenkonzentrationen auf die Pflanze bei Gegenwart von Nitraten oder 
Ammonsalzen kennen zu lernen. 

Die zwecks Konstanthalten des py angewandte Methodik ist auf 
S. 89ff. beschrieben. Anschließend daran (S. 93ff.) sind in Tabellenform 
die Ergebnisse einiger Versuchsreihen zusammengestellt. Die wichtigsten 
Ergebnisse seien hier vorausgeschickt : 

Die beim natürlichen py unseres Trinkwassers (6,8—7,2) angesetzten 
Versuchsreihen (I und II) ließen einheitlich erkennen, daß trotz gleichem 
und konstantem py die Pflanzen auf Ammonsalz als Stickstoffquelle im 
Wachstum zurückblieben. Eine wesentliche Besserung gegenüber den 
der normalen Versäuerung bzw. Alkalisierung überlassenen Kontroll- 
gefäßen (einmalige Nährstoffgabe ohne Wechsel der Nährlösung) fand 
nicht statt; im Gegenteil, es verschlechterte sich sogar in einzelnen Fällen 
das Wachstum bei fließender Nährlösung. 

Mit Beobachtungen bei p, 7 ist die angeschnittene Frage selbstver- 
ständlich noch nicht geklärt. Es war notwendig, in weiteren Versuchen 
mehrere py-Stufen nebeneinander in Anwendung zu bringen, um zu 
sehen, wie die Verhältnisse bei verschiedenem py liegen. Aus räumlichen 
Gründen mußten wir uns zunächst auf 3 py-Stufen (4,0—6,0—7,5) be- 
schränken, Versuche mit einer detaillierteren Staffelung der Wasserstoff- 
ionenkonzentration sind derzeit in Arbeit. 

Diese bei drei py-Stufen angesetzten Versuchsreihen (III) ließen be- 
reits erkennen, in welchem Sinne das negative Ergebnis der ersten Reihen 
(I und II) durch positive Befunde zu ergänzen ist. Die Versuche zeigten 
einheitlich, daß im sauren und im alkalischen Gebiet eine wesentliche Besse- 


1 Hier und im folgenden ist unter ,,Nitrat‘ Calcium-, Kalium- und Natrium- 
nitrat, unter „Ammonsalz‘ Ammonsulfat und -chlorid zu verstehen. Bezüglich 
der anderen Stickstoffsalze wie Ammonnitrat, Ammonkarbonat und -bikarbonat, 
Harnstoff und dergleichen liegen die Verhältnisse verwickelter und werden be- 
sonders bearbeitet werden. 
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rung der Ammonsalze nicht stattfindet, wohl aber bei einem mittleren py, 
etwas unterhalb des Neutralpunktes. In diesem Falle erwies sich das unter- 
suchte Ammonsulfat als dem Nitrat ebenbürtig, teilweise sogar überlegen. 
Das für die Ammonwirkung optimale py, scheint von der für jede Pflanze 
optimalen Wasserstoffionenkonzentration abhängig zu sein. Wir ver- 
treten vorläufig auf Grund der bisherigen Versuche folgende Auffassung : 
Eine Pflanze, bei optimaler Wasserstoffionenkonzentration gezogen, reagiert 
auf beide Stickstoff-Formen annähernd gleich gut, auf Ammonsalze eher noch 
besser. Bei nicht optimaler Wasserstoffionenkonzentration sind Nitrate vor- 
teilhafter, da die günstige Ammonwirkung nach der sauren und nach der 
alkalischen Seite ungleich rascher abfällt und bald in eine toxische Wirkung 
umschlägt. 

Worauf diese offensichtlich toxische Wirkung der Ammonsalze bei 
niedrigem und hohem py beruht, bleibe weiteren Erwägungen anheim- 
gestellt. 

Selbstverständlich spielt auch die Einstellung der Pflanze auf eine be- 
stimmte Wasserstoffionenkonzentration eine erhebliche Rolle, indem sich 
der oben genannte Optimalpunkt bei säureliebenden Pflanzen nach der 
sauren, beialkaliliebenden Pflanzen nach der alkalischen Seite verschiebt. 
Auch die Bevorzugung von Nitrat durch bestimmte Arten (Nitrat- 
pflanzen), wozu die meisten unserer Kulturgewächse zu rechnen sind, 
wird zu beachten sein. Alle diese Einzelheiten zu erörtern bleibe 
einem späteren Zeitpunkt überlassen, bis weitere einschlägige Versuchs- 
ergebnisse vorliegen. Naturgemäß wird sich der weitere Ausbau der Ver- 
suche nicht nur auf eine detailliertere Staffelung des py, sondern auch 
auf bestimmte andere ernährungsphysiologische Momente, wie z. B. be- 
sondere Pflanzentypen, Ca-Gehalt der Nährlösung und Zusammen- 
setzung der Nährlösung überhaupt, Ammonsalze schwacher Säuren und 
dergleichen erstrecken müssen; besondere Aufmerksamkeit wird dem 
Ammoniak und Nitrat im Molekül vereinigenden Ammonnitrat zu 
schenken sein. 

Experimentelles. 
A. Methodik. 

Nachdem sich in bester Übereinstimmung mit PRIANISCHNIKOW er- 
geben hatte, daß, besonders bei physiologisch sauren Salzen wie Ammon- 
sulfat- und -chlorid, auch öfteres Wechseln der Nährlösung keine be- 
friedigenden Ergebnisse bezüglich Konstanthaltens des p;, ergibt, blieb 
zur Erlangung sicherer Vergleichswerte nur der Weg übrig, die Nähr- 
lösung ständig zu wechseln, d. h. sie dauernd fließen zu lassen. 

Wasserkulturen nach dem Prinzip der fließenden Nährlösung wurden unter 
anderem bereits von OLSEN (C. r. Labor. Carlsberg 15, 1 [1923/25]) beschrieben. 


Zwei jüngst erschienene Arbeiten von SHIVE and STAHL (Bot. Gaz. 84, 317 [1927]) 
und BEHRENS (Z. Pflanzenernährg, Düngg. u. Bodenkde, A 9, 93 [1928]) zeigen, 
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daß fließende Kulturen für verschiedene physiologische Fragestellungen sehr 
brauchbar sind. Neuerdings haben sich auch PRIANISCHNIKOW bzw. sein Schüler 
GROSCHENKOW (XIV. Ber. d. Labor.-Versuche 1928, russisch) der Methode der 
fließenden Nährlösung mit Erfolg bedient. 

Wir hatten unsere Methode noch vor Kenntnis der genannten Arbeiten ent- 
wickelt und verfahren folgendermaßen: 

Als Kulturgefäße dienen gewöhnliche 3 1-Einmachgläser, in die knapp 
über dem Boden ein Loch gebohrt ist. In das Loch wird mit Gummi- 
stopfen ein einmal rechtwinklig gebogenes Glasrohr eingesetzt, dessen 
kürzerer Schenkel in das Kulturgefäß hineinragt. Auf den anderen 
Schenkel wird mit Gummischlauch ein T-Stück aufgesetzt, dessen hori- 
zontaler Schenkel unter einem Winkel von etwa 60° nach abwärts ge- 
bogen ist, damit das Wasser leicht ablaufen kann. Die Reservelösung be- 
findet sich in etwa 15 1 fassenden, unten tubulierten Flaschen, die hinter 
den Kulturgefäßen erhöht aufgestellt sind. In die Tubulierung wird ein 
einfach durchbohrter Gummistopfen mit kurzem Glasrohr festgemacht, 
das Glasrohr setzt sich zunächst in einem horizontal gelegenen T-Stück 
und dieses rechts und links in je einem rechtwinkelig gebogenen Glas- 
rohr fort. An diese zwei Glasröhren schließt sich je eine Kapillare an, 
mit nach abwärts gebogener Spitze, die in einem kleinen Loch des das 
Einmachglas überspannenden Organtins festgehakt wird. Es ist gut, 
wenn die Spitze der Kapillaren noch 2—3 cm in das Kulturgefäß unter 
dem Organtin hineinragt, damit dieser trocken bleibt. Feuchte Organtin- 
decken brechen leicht durch, da sich (offenbar zellulosezerstörende) Pilze 
auf ihnen sammeln; ein Paraffinieren (mit hochschmelzendem Paraffin) 
der Organtindecken erwies sich als sehr vorteilhaft, auch paraffinierte 
Kork- oder Holzscheiben sind zu empfehlen. 

Die einzelnen Glasrohrstücke sind mit Schlauchstückchen verbun- 
den, dadurch bleibt die ganze Vorrichtung gelenkig und beweglich und 
bricht weniger leicht, als wenn sie in einem Stück geblasen wäre; auch 
lassen sich die einzelnen Teile leicht auseinandernehmen und bequem 
reinigen. Die Wasserbewegung wird durch Schraubenquetschhähne, 
(lie vor den Kapillaren angebracht sind, in gewünschter Schnelligkeit 
geregelt. 

Diese Art der Versuchsanstellung (Abb. 1) hat sich sehr gut bewährt. 
Sie ist zwar einfach, dafür aber leicht zu handhaben und für den vor- 
liegenden Zweck vollkommen ausreichend. Als wesentlich sei hervor- 
gehoben, daß die Nährlösung auch bei langsamstem Tempo das ganze 
Gefäß passiern muß, da sie oben durch die Kapillaren hineintropft und 
von unten nach dem Prinzip der kommunizierenden Röhren abfließt. 
Das Niveau des nach abwärts gebogenen Schenkels des T-Stückes wird 
so gewählt, daß es in gleicher Höhe mit der Einschnürung des Einmach- 
glases liegt. Auf diese Weise kann die Nährflüssigkeit r iemals höher 
steigen, und die Organtindecken bleiben trocken. 
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Ein besonderer Vorzug derartiger ,,flieBender“‘ Kulturen liegt ferner 
darin, daß man hinsichtlich der Wahl der Nährsalze vollständig freie 
Hand hat. Für unsere Zwecke wäre es unmöglich gewesen, Nährlösungen 
von konstantem py, wie sie etwa ZINZADZE (Landw. Versuchsstat. 1927, 
105, S. 267) beschreibt, und die sich zweifellos für manche Zwecke recht 
gut eignen, in Anwendung zu bringen, da diese Nährlösungen zum großen 
Teil auf einer geschickten Kombination von Ammonnitrat mit schwer- 
löslichen Ca- und Fe-Salzen beruhen und sofort versagen, wenn nur 
Nitrat oder nur Ammonsalz gegeben wird. 

Die Versuche standen samt den dazugehörigen Parallelversuchen 
ohne Wechsel der Nährlösung nebeneinander auf dem Mitteltisch des 
Glashauses unter sonst gleichen Bedingungen. Die ganze Anordnung ist 
aus Abb. 3 (S.90) ersichtlich. Im Vordergrund stehen die Kontrollgläser 
ohne Wechsel der Nährlösung, im Hintergrunde die Reihe mit fließender 
Nährlösung. 

Zu den durchfließenden Kulturen ist noch zu bemerken: Die Befürchtung, 
durch das ,,Strémen“ der Nährlösung einen widernatürlichen, wachstumshem- 
menden Faktor einzuführen, erwies sich als unbegründet. Von einem Fließen, 
d.h. von einer merklich heftigen Wasserbewegung mit äußerlich erkennbaren 
Strömungserscheinungen, kann man praktisch nicht sprechen. Es genügt, selbst 
bei den physiologisch stark saueren Salzen wie Ammonsulfat und -chlorid, die ihre 
Reaktion am raschesten ändern, im Verlauf von 24 Stunden etwa 16 Liter Nähr- 
lösung (durch 2 Gefäße zu je 3 Litern) durchlaufen zu lassen, was einem nicht 
ganz dreimaligen Wechsel der Nährlösung täglich im Glas entspricht. Das ist ein 
derartig langsames Tempo, daß die Wasserbewegung den Wurzeln unmöglich 
schaden kann. Die Pflanzen entwickeln sich in den Gefäßen mit fließender Nähr- 
lösung auch durchaus normal, meist sogar üppiger als in den Kontrollgläsern. 
Ein Vergleich mit diesen ist nur insofern möglich, als man berücksichtigt, daß die 
Zusammensetzung der Nährlösung in der durchfließenden Reihe in allen Punkten 
konstant bleibt, wogegen sie sich in der nicht durchfließenden Kontrollserie nicht 
nur bezüglich des py, sondern auch infolge des Verbrauchs an Nährstoffen, infolge 
der Ausscheidung von Atmungskohlensäure durch die Wurzeln usw. erheblich 
ändert. Dieser Unterschied spielt aber keine Rolle, da jede der beiden Versuchs- 
reihen in sich abgeschlossen ist; es kam nicht darauf an, die beiden Serien direkt 
miteinander zu vergleichen, sondern nur die Unterschiede zwischen den einzelnen 
Gefäßen innerhalb der beiden Reihen einander gegenüberzustellen. 


Das Einstellen des py erfolgte durch Zugabe von n/10 Salzsäure bzw. 
n/10 Natronlauge. 

Eine Kontrolle des py in den Gläsern mit fließender Nährlösung ist 
jederzeit möglich und wurde regelmäßig durchgeführt!. Gewöhnlich 
wurde die abtropfende Lösung überprüft, doch bereitet auch eine Ent- 
nahme aus dem Glase selbst keine Schwierigkeiten. Selbstverständlich 
gewährleistet die beschriebene Methode nicht nur Konstanz der Wasser- 


1 Für die Ausführung der Hunderte von py- Bestimmungen (auf elektrometri- 
schem Wege mit der Apparatur nach LÜERS) sei Herrn Dr. KEYSsNER auch an 
dieser Stelle bestens gedankt. 
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stoffionenkonzentration, sondern auch aller anderen chemischen und phy- 
sikalischen Eigenschaften der Nährlösung. Die oben angegebene 
Schnelligkeit des Durchfließens erwies sich im allgemeinen als notwendig; 
bei Verlangsamung des Tempos läuft man Gefahr, daß sich die Reaktion 
doch ändert. 

Mit Rücksicht darauf, daß manche Pflanzen in Wasserkulturen 
schlecht anwachsen, wurde die beschriebene Methodik auch auf Sand- 
kulturen ausgedehnt. Als Gefäße wurden unglasierte Blumentöpfe von 
18cm Durchmesser verwendet, die mit 3kg Hohenbockaer Glassand 
mittelfeiner Körnung (reinster Quarzsand mit einem SiO,-Gehalt von 
99,8%) gefüllt wurden. Die Töpfe standen auf eisernen Dreifüßen, unter 
denen ein Trichter angebracht war, der die durchtropfende Lösung 
sammelte und ableitete. An der Adjustierung der Vorratsflaschen ändert 
sich nichts, nur wird an Stelle der Kapillaren mit umgebogener Spitze ein 
Wasserverteiler knapp über der Oberfläche des Sandes angebracht, der 
aus fünf zusammengeschmolzenen nach abwärts gebogenen Kapillaren 
besteht. Die zufließende Nährlösung tropft dann in der Mitte und an 
vier kreuzweise gegenüber liegenden Punkten nahe dem Rande auf 
den Topf und durchfeuchtet gleichmäßig den Sand (Abb. 2 zeigt diese 
Anordnung für Sandkulturen). Die Kontrollgefäße wurden wie bei Sand- 
kulturen üblich angesetzt und bei voller Wasserkapazität gehalten. Die 
Konstanz des py wurde an der aus den Töpfen abtropfenden Nährlösung 
geprüft und das Tempo des Durchfließens dementsprechend geregelt. 

Auch diese Anordnung arbeitete zur vollen Zufriedenheit ; gleichwohl 
geben wir den Wasserkulturen den Vorzug, da hier jedes feste Medium 
ausgeschaltet ist und bei der Anwendung von Sand immerhin die Mög- 
lichkeit besteht, daß die Verteilung und Durchwaschung der Nährlösung 
nicht ganz gleichmäßig erfolgt. 

Im allgemeinen ist zu den Versuchen noch zu sagen, daß sie in üblicher 
Weise angesetzt wurden. Als Nährflüssigkeit diente eine etwas modi- 
fizierte Knopsche Nährlösung von der Zusammensetzung : 

1000 ccm Leitungswasser : 
0,1g Stickstoff in Form der verschiedenen Salze 
0,30g prim. Kaliphosphat 
0,25g  Magnesiumsulfat 
0,12g  Natriumchlorid 
einige Tropfen 0,1%iger Eisensulfatlösung. 

Diese Nährlösung hat sich gut bewährt; gelegentliche Versuche nach 
den Angaben von SACHS, VAN DER CRONE und HANSTEEN-ÜRANNER zeig- 
ten kein besseres Wachstuin der Pflanzen. Wir sind uns aber bewußt, daß 


1 Abdampfrückstand im Liter: 484 mg. Davon 36% CaO, 23% CO,,15% SOs, 
der Rest SiO,, MgO, Na,0, Cl; Spuren Fe, Al, K. 
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es notwendig sein wird, die Zusammensetzung der Nährlösung nach ver- 
schiedener Richtung hin zu variieren, um festzustellen, ob die Ergebnisse 
unserer bisherigen, mit obiger Salzkombination einheitlich durchgeführ- 
ten Versuche dann Abweichungen zeigen. Für die fließende Lösung 
wurde !/, obiger Salzmengen verwendet. 

Die Samen wurden in der Regel nach sorgfältigem Auslesen und 
gründlichem Waschen vorgequollen und als Keimlinge aufgesetzt, nur 
bei den Sandkulturen wurden die Samen meist direkt in die Töpfe aus- 
gesät und, nachdem sie aufgelaufen waren, auf die gewünschte Zahl 
zurückgebracht. 3 

Die Parallelkulturen standen unter vollständig gleichen Bedingungen 
teils im Glashaus, teils in einem Glasraum des Laboratoriums unter Be- 
rücksichtigung aller für das Pflanzenwachstum wichtigen Faktoren (Liif- 
tung, Luftfeuchtigkeit, Temperatur usw. ). 


B. Ergebnisse. 

Im folgenden sind die Ergebnisse einiger Versuchsreihen tabellarisch 
zusammengestellt. In den beiden ersten Spalten ist, in Gramm aus- 
gedrückt, das Frischgewicht (frisch) und Trockengewicht (trocken) der 
geernteten Pflanzen als Mittelwert aus zwei gut übereinstimmenden 
Parallelversuchen angegeben. In der dritten Spalte (Verh.) sind die 
Trockengewichte auf Ca(NO,), gleich 100 bezogen ; aus diesen Ziffern ist 
das relative Verhältnis der Stickstoffsalze untereinander bei nicht ge- 
wechselter und bei fließender Nährlösung am klarsten zu ersehen. In den 
unter III (S. 99) zusammengefaßten Versuchen bei drei py-Stufen be- 
zeichnen a) die Reihen ohne Wechsel der Nährlösung und b) die Parallel- 
reihen mit fließender Nährlösung (konstanter py). Die Zahlen sind wieder 
Mittelwerte in Gramm aus zwei Parallelversuchen. 


I. Wasserkulturen bei py 7. 


1. Kürbis, Cucurbita pepo, Sorte ,,Apfelsine“; je 5 Pflanzen. 7. III. bis 
6. VI. 1927. 


a) Nährlösung nicht gewechselt: 


frisch trocken Verh. 
Cu. Lt . 124,36 8,41 100 
EM es. 3%... 86,66 6,13 73 
(NON, oc... 54,88 4,49 53 
NEARS cs 0 58,86 4,60 55 
b) fließende Nährlösung: 
On nn 146,00 9,48 100 
Een. en. 115,16 7,25 76 
GA ts . 51,28 3,89 41 


D: - 66,62 5,78 61 
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2. Wicke, Lathyrus odoratus; je 7 Pflanzen. 13. IV. bis 9. V. 1927. 
a) Nährlösung nicht gewechselt: 
frisch trocken Verh. 


Ca(NO;), ..... 14,49 2,19 100 
Be, 0 0s 12,99 1,76 80 
(NH,),SO,..... 4,91 1,04 47 
Mi ee 5,67 1,05 48 
b) FlieBende Nährlösung: 
Ca(NO;), ..... 13,77 2,26 100 
may a 5 11,50 1,73 77 
(NH,),SO,..... 6,32 1,23 54 
NH,Cl....... 4,98 1,16 51 


3. Tradescantie, Tradescantia viridis; je 5 Pflanzen. 28. XII. 1926 bis 
8. II. 1927. 
a) Nährlösung nicht gewechselt: 


frisch trocken Verh. 
Ca(NO;), . . . . . 25,01 1,72 100 
Gee eS 5 25,57 1,51 88 
(NH,).SO,..... 11,31 0,67 39 
NH,CI. ...... 16,38 0,82 48 

b) Fließende Nährlösung: 

Ca(NO;), . . . .. 24,36 2,31 100 
ce 24,29 1,65 71 
(NH,).80,..... 10,30 0,62 27 
DT... , . 12,35 0,72 31 


4. Balsamine, Impatiens Balsamina; je 3 Pflanzen. 18. V. bis 24. VI. 1927. 
a) Nährlôsung nicht gewechselt: 


frisch trocken Verh. 

Ca(NOshs ..... 181,90 11,52 100 

nn 175,50 10,86 94 
(NH,),S0, . . . . . 59,02 3,81 33 
D : . . . .. 38,52 2,69 23 

b) Fließende Nährlösung: 

CafM0,),. . - - . - 195,09 11,45 100 
Bu: . an 179,49 10,31 90 
(NH,SO,..... 66,32 4,14 36 
NHCl....... 75,08 3,81 33 


5. Englisches Raygras, Lolium perenne; je 3 Pflanzen. 28. VI. bis 2. VIII. 
1927. 


a) Nährlösung nicht gewechselt: 
frisch trocken Verh. 


Ca(NO;), . . . . . 19,14 2,13 100 
er, ns 12,34 1,14 53 
(NH,),S8O,..... 4,46 0,58 27 


29 ee 6,05 0,75 35 








für hôhere Pflanzen bei konstanter Wasserstoffi ke tration 95 





b) FlieBende Nahrlésung: frisch trocken Verh. 
CHMO,). . . ... 15,86 2,05 100 
a a 12,95 1,23 61 
(m0, . . . . . 3,21 0,46 22 
nn 5,02 0,79 38 


II. Sandkulturen bei py 7. 
1. Senf, Sinapis nigra; je 25 Pflanzen. 26. VII. bis 31. VIII. 1927. 


a) Einmalige Nährstoffgabe: 
frisch trocken Verh. 


Ca(NO;), ..... 94,53 8,37 100 
om SU... 4 85,98 7,61 91 
Maer)... . 4 61,08 5,84 70 
, ee TS 60,16 5,30 63 
b) FlieBende Nährlösung: 
CR. . 125,50 9,65 100 
ee 103,45 8,75 91 
ae 47,10 5,09 53 
Ey A ae 38,47 4,10 42 


2. Buchweizen, Fagopyrum esculentum, ,,Schwarzer Buchweizen“; je 22 Pflan- 
zen. 26. V. bis 28. VI. 1927. 
a) Einmalige Nahrstoffgabe: 
frisch trocken Verh. 


CAR ie à +. + à 50,10 5,84 100 
Be ates se sf 52,29 5,98 102 
E50 50, 36,39 3,95 68 
) nu als 45,63 4,30 74 
b) FlieBende Nährlôsung: 
GREEN): . ss. OU 5,94 100 
ei, 71,53 6,56 1i0 
i | > 23,47 2,51 42 
| <> Gt ae 30,66 3,06 52 


3. Ricinus, Ricinus zanzibariensis; je 3 Pflanzen. 3. IX. bis 12. X. 1927. 
a) Einmalige Nahrstoffgabe: 


frisch trocken Verh. 
Calms Si. 88 59,07 7,94 100 
Se er 56,35 6,58 83 
Re à: à: 506 35,45 3,95 50 
DA «ae ere ‘ 29,91 3,32 42 

b) Fließende Nährlösung: 

Ca(NO;)o. ... . . 118,20 10,66 100 
nn nus: nd 102,92 9,31 87 
Rt A 51,90 5,36 50 


(ean et thai a 42,70 4,79 45 








| 
| 
| 
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4. Luzerne, Medicago sativa, ungarische Sorte; je 30 Pflanzen. 30. VIII. bis 


5. Weizen, Triticum vulgare, Sorte: ,,Peragis‘‘; je 25 Pflanzen. 2.IX. bis 


24. X. 1927. 

a) Einmalige Nährstoffgabe: 
frisch 
Ca(NO;). ..... 14,10 
MEE EEE 17,47 
(NH,)sSO, .... 7,07 
GR. 5: . 6 . 7,12 

b) FlieBende Nährlösung: 
Ca(NO;). . . . . . 16,10 
D ais. 6 - od 17,89 
(NH,),S0, . . . . . 6,50 
MAG. ki... 2 5,50 
19. X. 1927. 

a) Einmalige Nährstoffgabe: 
frisch 
Ca(NOshs. . . . . . 47,36 
ee 54,62 
Oe 39,38 
ee, 40,05 

b) Fließende Nährlösung: 

| 67,80 
a 73,36 
(NH,),SO,..... 32,81 
os. sk 48,38 


6. Kürbis, Cucurbita pepo, Zierkürbis ,,Apfelsine‘‘; je 6 Pflanzen. 31. VIII. 


bis 12. X. 1927. 
a) Einmalige Nährstoffgabe: 


frisch 
Ca(NOs),. ..... 97,23 
Se 84,08 
(NH,4).SO,..... 49,83 
Me feels tacts yrs 55,98 

b) FlieBende Nährlösung: 

Ca(NO3), ..... 174,52 
ie Sas: 152,13 
(NH,).SO,..... 55,61 
BE . . . à 57,90 


7. Soiabohne, Soja hispida aurea; je 8 Pflanzen. 28 VII. bis 30. VIII. 1927. 


a) Einmalige Nährstoffgabe: 


frisch 
Ca(NOs)es sss oi 24,57 
is iis 16 6 6 a 25,35 
(NH,),SO,..... 21,65 
RES er 21,19 


trocken 
2,33 
2,52 
1,05 
1,17 


2,35 
2,37 
1,18 
1,37 


trocken 
6,16 
6,77 
5,70 
5,60 


11,72 
9,10 
4,89 


5,76 


trocken 
8,21 
7,17 
4,88 


5,35 


14,81 
12,33 
5,27 
6,18 


trocken 
4,06 
4,19 
3,53 
3,43 


Verh. 
100 
108 

45 
50 


100 
101 
50 
58 


Verh. 
100 
110 

93 
91 


100 
78 
42 
49 


Verh. 
100 
87 
59 
65 


100 
83 
36 
42 


Verh. 
100 
103 

87 
84 
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b) Fließende Nährlösung: frisch trocken Verh. 
Ge on > 5 17,65 2,00 100 
N, tar 16,05 1,57 79 
(NH,)S0, . . . . . 5,07 0,58 29 
er ee 9,90 0,87 43 





Tabelle 1. Verhältniswerte für (NH,),SO, und NH,CI bei konstanter Wasser- 
stoffionenkonzentration, das Trockengewicht auf Ca(NO,), gleich 1 gesetzt 


(Pa = 7,1). 
I. Wasserkulturen. II. Sandkulturen. 
(NH,),SO, NH,CI (NH,),SO, NH,CI 

eee ae ae BE Fe ne 1/, 1/, 
Wee alec 1}, 1}, Buchweizen. . . 1/, 1/, 
Tradescantie . . 1}, 1/3 Ricinus. . . . . 1}, 1}, 
Balsamine . . . 1}; 1/3 Luserne. . . . . 1}, 1}, 
Raygras u > ines epee tb 1/4 1/3 NOR: à à à 1/, 1/, 

a, 1/3 1/, 

Cae. se se 1/3 1/, 


Das wesentliche Ergebnis der unter I und II angefiihrten Versuche 
in Wasser- und Sandkulturen läBt sich kurz dahin zusammenfassen, daB 
bei konstantem py 7,1 die Ammonsalze (-sulfat und -chlorid) durchweg 
schlechter wirkten als die Nitrate (Calcium- und Kalium-). Auf den ge- 
nannten Ammonsalzen wuchs unter sonst gleichen Bedingungen nur */; 
bis 1/, soviel Pflanzenmasse wie auf Nitrat. Die Tabelle 1, in der die 
Verhältniswerte der Trockengewichte in abgerundeten Brüchen zu- 
sammengestellt sind, veranschaulicht diese bei allen untersuchten Pflan- 
zen einheitliche Beobachtung am klarsten. 

Dieses Verhältnis zwischen Nitrat und Ammonsalz stellte sich auch 
in den Fällen ein, wo (z. B. Weizen und Soja) bei nicht gewechselter Nähr- 
lösung die Ammonsalze nicht um soviel schlechter standen; im all- 
gemeinen war aber das Verhältnis zwischen Nitrat einerseits und 
Ammonsalz andererseits bei einmaliger Nährstoffgabe ohne Wechseln 
(Reihen a) gegenüber fließender Nährlösung (Reihen b) annähernd das 
gleiche, es besserte sich jedenfalls bei konstanter und gleicher Wasser- 
stoffionenkonzentration nicht. 

Es liegt uns fern, diese Ergebnisse, die bei py 7,1 erzielt wurden, auf 
die Beziehung zwischen Wasserstoffionenkonzentration und physio- 
logischer Reaktion von Stickstoffsalzen im allgemeinen ausdehnen zu 
wollen. Dazu war es vor allem notwendig, außer dem durch die Reaktion 
unseres Trinkwassers festgelegten py von etwa 7 auch andere py-Stufen 
im sauren und alkalischen Gebiet innerhalb der biologischen Grenzen zu 
untersuchen. Vorläufige Wasserkulturversuche in dieser Richtung bei 
drei py-Stufen (4,5 ausgesprochen sauer, 6,0 schwach sauer und 7,5 
schwach alkalisch) sind unter III zusammengestellt. Die Versuche dieses 


Planta Bd. 9. 7 
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Abschnittes (I und II) zeigen aber bereits, obwohl sie nur bei einer py- 
Stufe ausgeführt wurden, daß Konstanz der Wasserstoffionenkonzen- 
tration und somit Ausschaltung der physiologischen Reaktion, wenig- 
stens bezüglich des Außenmediums, noch nicht Gleichheit der physio- 
logischen Wirkung bedingt. Diese Tatsache geht aus den Versuchen für 
Pu 7,1 unzweifelhaft hervor ; sie wird durch die folgenden Versuche (III) 
dahin ergänzt, daß auch im sauren Gebiet (py 4,5) oben genannte Gleich- 
heit nicht zu erreichen ist. Somit wird die allgemeine Behauptung: ,,der 
ernährungsphysiologische Unterschied zwischen Nitrat und Ammonsalz 
sei ausschließlich in der verschiedenen physiologischen Reaktion dieser 
Salze begründet“, dahin einzuschränken sein, daß im alkalischen und 
sauren Gebiet (px etwa 7 und 5) Gleichheit des Ertrages auch bei kon- 
stanter Wasserstoffionenkonzentration nicht erreicht wird. Nur bei einem 
mittleren, schwach sauren py, das im einzelnen von der natürlichen Ein- 
stellung der Pflanzenart abhängig ist, kommen, wie im folgenden für 
einige Fälle gezeigt wird, Ammonsalze den Nitraten gleich oder über- 
treffen sie sogar. 

Es wäre verfrüht, in vorstehend mitgeteilten Beobachtungen schon 
eine erschöpfende Antwort auf die gestellte Frage zu sehen; dazu ist das 
angeschnittene Problem zu umfangreich und vielgestaltig. Es ist aber 
der erste entscheidende Schritt in der Angelegenheit getan, der das be- 
achtenswerte Ergebnis brachte, daß die physiologische Reaktion allein für 
den oft beobachteten Unterschied in der Ammoniakwirkung einerseits und 
der Nitratwirkung andererseits nicht maßgebend ist. Sehr wertvoll sind 
in diesem Zusammenhange die Befunde von Mevıvs (I. c., 8. 436/437), 
der auf Grund seines umfangreichen, unter anderen experimentellen Vor- 
aussetzungen gewonnenen Tatsachenmaterials zu derselben Folgerung 
kommt. 

Die bei verschiedenen py-Stufen gemachten Beobachtungen (Ab- 
schnitt III) deuten bereits darauf hin, in welcher Weise der Zusammen- 
hang zwischen Wasserstoffionenkonzentration und Stickstoffwirkung 
richtig zu erfassen ist. Es hat den Anschein (und wird durch weitere 
Versuche noch genauer festzustellen sein), daß die Ammonwirkung nur 
in einem sehr engen py-Intervall zur vollen Entfaltung kommt; die 
Nitratwirkung dagegen erstreckt sich über einen weiteren Bereich; in 
einem für verschiedene Pflanzen je nach Pflanzenart verschiedenen, im 
allgemeinen aber unterhalb des Neutralpunktes in der Gegend von etwa 
Px 5—7 liegenden Gebiet wirken beide Stickstofformen gleichwertig; die 
Wirkung der Ammonsalze nimmt von diesem Optimalpunkt nach der 
sauren und nach der alkalischen Seite sehr rasch, die der Nitrate nur 
langsam und allmählich ab!. Daß dementsprechend die Ammonsalze 
durch ihre Neigung zur Versäuerung des Substrats sich selbst ungünstige 


1 Vgl. auch 8. 102. 
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Bedingungen schaffen und in ihrer Wirkung durch passende Korrektur 
des py beträchtlich gefördert. werden können, wird daraus ohne weiteres 
klar. In diesem Sinne ist die physiologische Reaktion als mitbestimmen- 
der Faktor der Stickstoffsalze sicher von erheblichem Einfluß auf ihre 
Wirkung. Keineswegs aber kann sie als allein ausschlaggebendes Moment 
angesehen werden. Maßgebend für die Wirkung der Stickstoffsalze ist die 
Wasserstoffionenkonzentration des Substrates im ganzen, nicht allein die 
physiologische Reaktion der Nährsalze. Bei einem bestimmten py wirken 
beide Stickstoff-Formen gleich, ein wesentlicher Unterschied zwischen 


ihnen besteht mithin in diesem Punkte nicht. Andererseits ist aber nicht 


zu verkennen, daß Nitrate größere Sicherheit bieten, da sie auch noch 
in py-Bereichen gut wirken, wo Ammonsalze bereits versagen. 

Schließlich sei noch hervorgehoben, daß die mitgeteilten Ergebnisse 
aus ausgesprochenen Laboratoriumsversuchen erhalten wurden ;pflanzen- 
physiologische Versuche im Laboratorium haben den Vorteil, daß sie 
unter genau definierten Bedingungen ausgeführt werden und dement- 
sprechend exakte Unterlagen zwecks wissenschaftlicher Auswertung 
liefern ; es ist aber notwendig, die daraufhin entwickelten Vorstellungen 
mit den Erfahrungen der praktischen Landwirtschaft und einschlägiger 
landwirtschaftlicher Versuche zu vergleichen, worauf wir zu einem spä- 
teren Zeitpunkt zurückkommen werden. Vorerst scheint von dieser 
Seite nichts gegen die vorgetragene Auffassung zu sprechen, nur daß in- 
folge des Hineinspielens weiterer Faktoren wie Boden, Klima und der- 
gleichen die Verhältnisse vielfach nicht so klar erscheinen. 


III. Wasserkulturen bei drei py-Stufen. 
1. Mais, Zea Mays, Sorte: badischer Landmais. 29. IV. bis 1. VI. 1927. 


Frischgewicht Trockengewicht 

Pu 455 Px 6,0 Pa 7,5 Pu 45 py 6,0 Pu 7,5 

Ca(NO,), . a) 112,07 185,17 130,20 11,46 14,67 12,97 
b) 153,76 100,66 146,21 14,71 9,75 11,08 

(NH,),SO, . a) 112,26 29,05 15,77 9,94 5,54 3,57 
b) 70,72 103,44 88,26 6,67 10,71 7,44 

2. Kürbis, Cucurbita pepo, Zierkürbis ,, Apfelsine“. 6. VIII. bis 2. VII. 1927. 
Pu 4,5 Pa 6,0 Pu 7,5 Pn45 Pu6,0 Pu 7,5 

Ca(NO,), . a) 168,59 192,59 143,81 11,29 13,77 10,96 
b) 260,39 160,86 301,19 16,47 10,83 19,43 

(NH,),SO, . a) 67,64 24,54 3,30 4,67 2,49 0,69 
b) 224,30 179,42 19,67 14,82 12,52 1,51 

3. Tabak, Nicotiana tabacum, Pfälzer Tabak. 18. VI. bis 14. VII. 1927. 

Pu 4,5 Pu 6,0 Pu 7,5 Pu 45 py 6,0 Pa 7,5 

Ca(NO;), . . a) 75,68 106,07 86,70 4,64 6,06 5,27 
b) 104,69 53,10 142,78 5,69 3,8 7,01 


a) = ,,stehende“, b) = ,,flieBende“ Reihe. 
7 
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Frischgewicht Trockengewicht 
Pu 4,5 Pu 6,0 Pu 7,5 Pu45 Pu60 Pu 7,5 
(NH,),SO,. . a) 47,18 42,76 15,76 3,93 3,58 1,15 
b) 48,86 85,07 42,00 3,80 5,04 2,58 
4. Erbse, Pisum arvense, Sorte: ‚„‚Viktoria“. 9. VII. bis 4. VIII. 1927. 
Pa45 Pu60 Pu 7,5 Pu 45 py 6,0 py 7,5 
Ca(NO;)2 . . a) 27,60 30,76 25,96 3,39 3,48 2,60 
b) 37,73 24,01 16,43 3,67 2,27 1,80 
(NH,),SO,. . a) 11,37 22,67 10,97 1,76 2,85 1,61 
b) 4,15 17,53 2,79 0,81 2,11 0,58 
5. Hafer, Avena sativa, LocHows Gelbhafer. 21. VII. bis 22. VIII. 1927. 
Pa 4,5 Pa 6,0 Pu 7.5 Pa 45 ppg 6,0 Pa 7,5 
Ca(NO,), . - a) 27,60 30,76 25,96 3,39 3,48 2,60 
b) 37,73 24,01 16,43 3,67 2,27 1,80 
(NH,),SO,. . a) 11,37 22,67 10,97 1,76 2,85 1,61 
b) 4,15 17,53 2,19 0,81 2,11 0,58 
6. Bohne, Phaseolus multiflorus, Buschbohne ,,Saxa fadenlos“. 22. VIII. bis 
16. IX. 1927. 
Pu 4,5 Pau 6,0 Pu 7,5 Put5 Pu60 pPpy7.5 
Ca(NO3), . . a) 63,59 74,74 60,36 6,45 7,52 7,26 
b) 68,81 52,33 52,29 7,36 4,89 4,89 
(NH,),SO,. . 2) 41,23 30,31 14,64 4,66 3,76 1,92 
50,91 66,68 30,72 5,69 6,05 2,79 
7. Sojabohne, Soja hispida nigra. 16. IX. bis 25. X. 1927. 
Pu 4,5 Pa 6,0 Pu 7,5 Pr 45 Pn6,0 Pr 7,5 
Ca(NO,), . . a) 31,54 40,22 17,11 3,38 3,88 1,69 
b) 34,23 23,63 11,61 5,48 2,10 1,46 
(NH,),SO,. . a) 22,99 17,50 2,80 2,77 1,76 0,60 
b) 15,17 31,62 5,44 2,04 3,30 0,87 
8. Raps, Brassica napus f. oleifera, Winterraps. 23. IX. bis 20. X. 1927. 
Pu 4,5 Po 6,0 Pu 7,5 Pr 45 Pn6,0 py 7,5 
Ca(NO;), . . a) 54,68 56,27 52,84 3,47 3,53 3,31 
b) 54,27 22,45 37,24 4,23 1,70 2,40 
(NH,),SO,. . a) 14,79 17,65 5,36 1,27 1,22 0,57 
b) 11,65 8,01 14,89 1,27 0,82 1,17 


Tabelle 2. Verhältniswerte bei konstanter Wasserstoffionenkonzentration für 
(NH,),SO, in abgerundeten Zahlen, das entsprechende Trockengewicht auf 
Ca(NO,), gleich 1 gesetzt. 


Pu 45 Pa 6,0 
Mais... 1}, 1 
Kürbis , . 1 1 
Tabak 1/, 2 
Erbse 1/4 1 


Pu 7,5 


1/2 


Ihe 


1/2 
1/a 


3 Pu 4,5 
Hafer. . . 1/4 
Bohne . . 2/s 
Bois... Us 
Raps we 1/3 


1 
117; 
11; 
1/2 


Pa 6,0 Pu 7,5 


1/3 
1/2 
1}, 
1/2 
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Aus den unter III zusammengestellten Zahlen sei als wesentlich her- 
vorgehoben : 

Bei nicht gewechselter Nährlösung (Reihen a) ist Ammonsulfat aus- 
nahmslos schlechter als die parallele Kultur mit Caleiumnitrat, gleich- 
gültig auf welchem py die Nährlösung ursprünglich eingestellt war. 

Bei konstanter Wasserstoffionenkonzentration (fließende Nährlösung, 
Reihe b) bleibt Ammonsulfat gegenüber der parallelen Kultur mit Cal- 
ciumnitrat bei py 4,5 (sauer) und bei py 7,5 (alkalisch) erheblich zurück. 
Ausnahme: Kürbis bei py 4. Dagegen ist bei px 6,0 (etwas unterhalb des 
Neutralpunktes) Ammonsulfat der parallelen Kultur mit Caleiumnitrat 
gleich oder sogar etwas überlegen; Ausnahme: Raps. Aus der Tabelle 2 
gehen diese Verhältnisse noch klarer hervor als aus den absoluten Zahlen. 
Die unter pq 7,5 angeführten Zahlen, welche zeigen, daß bei dieser 
Wasserstoffionenkonzentration das Wachstum auf Ammonsalz nur rund 
die Hälfte bis ein Drittel von dem auf Nitrat beträgt, stehen in bester 
Übereinstimmung mit den unter I und II angeführten Versuchen (vgl. 
auch Tabelle 1); Ausnahme: Kürbis. 

Diese Beobachtung, daß bei mittlerem py Ammonsalz dem Nitrat 
gleichkommt oder sogar besser ist als dieses, wird in weiteren Versuchen 
noch genauer zu untersuchen sein. Sie ist das wesentliche Ergebnis, das 
wir aus den beschriebenen Versuchen ziehen. 

Bezüglich Einzelheiten ist noch zu bemerken: 

Bei einmaliger Nährstoffabgabe (Reihen a) ist für Calciumnitrat ein anfäng- 
licher py von 6 am günstigsten, für Ammonsulfat ein py von 4,5; Ausnahme Erbse, 
Hafer, bei denen py 6 besser war. Es ist aber nicht möglich, bei bloß anfänglicher 
Einstellung des pg zu sicheren Schlüssen über die Bedeutung einer bestimmten 
Wasserstoffionenkonzentration für das Wachstum der Pflanze zu kommen, da 
man bei Anwendung von Nitrat- und Ammonsalz die weitere in der physiologi- 
schen Reaktion dieser Salze begründete Veränderung der Wasserstoffionenkon- 
zentration nicht in der Hand hat. Besonders — wie in unseren Versuchen — bei 
Verwendung schlecht gepufferter Nährlösungen; doch lassen auch gut gepufferte 
Systeme es als zweifelhaft erscheinen, ob die Pufferung der starken (oft mehrere 
Zehnerpotenzen umfassenden !) Verschiebung des py gewachsen ist. 

Bei konstantem py 4,5 wirkt Ammonsulfat schlechter als ohne Wechsel der 
Nährlösung; Ausnahme: Kürbis, Bohne. Bei konstantem px 7,5 besser und zwar 
meist ganz erheblich; Ausnahme: Erbse, Hafer. Bei py 6,0 ist es teils besser 
(Mais, Kürbis, Tabak, Bohne, Soja), teils schlechter (Erbse, Hafer, Raps). 

Bei konstantem px 4,5 wirkt Calciumnitrat besser als ohne Wechsel der Nähr- 
lösung. Bei konstantem px 7,5 teils schlechter (Erbse, Hafer, Bohne, Soja, Raps), 
teils besser (Mais, Kürbis, Tabak). 

Auffallend ist, daß bei konstantem py 6,0 durchweg Depression ein- 
tritt. Es hat den Anschein, daß — in Übereinstimmung mit ARRHENIUS 
(Kalkfrage, Bodenreaktion und Pflanzenwachstum — Akad. Verlagsges. 
Leipzig 1926) — in Abhängigkeit vom py zwei Wachstumsoptima mit 
einem dazwischen liegenden Minimum öfter auftreten als man bisher an- 
genommen hat; dabei scheint es sich keineswegs um besondere Aus- 
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nahmen zu handeln, sondern eher um eine vorerst noch unverständliche, 
aber häufig (besonders auf Nitrat) auftretende Regelmäßigkeit, die aus 
theoretischem Interesse genauer zu beachten sein wird. Das Minimum 
scheint in der Gegend von py 6—-7 zu liegen, von da ab steigt (speziell 
auf Nitrat) der Ertrag nochmals etwas an, so daß ein zweites schwächeres 
Optimum bei etwa py 7—8, also im alkalischen Gebiet, erscheint. Das 
eigentliche (erste) Optimum scheint aber, zumindest für Nitrat, im sauren 
Gebiet, etwa py 4—5 zu liegen. Es ist beachtenswert, daß an diesem 
Punkte die Ammonwirkung noch nicht zur vollen Entfaltung kommt, 
sondern erst bei etwas höherem py, wo Nitrate bereits zum Abfall neigen; 
derart, daß der beste Ammonertrag zwar dem parallelen Nitratertrag 
(auf demselben py) gleich oder sogar überlegen ist, jedoch hinter dem 
besten Nitratertrag (der auf einem anderen p, erhalten wurde) zurück- 
bleibt‘. Mehr läßt sich diesbezüglich aus den Versuchen bei drei py- 
Stufen vorerst nicht sagen ; gerade diese Beobachtungen und Erwägungen 
dürften aber bei mehreren, etwa 7 py-Stufen (pp 3—9) angestellt und im 
Verein mit einer analytischen Auswertung des Pflanzenmaterials bezüg- 
lich Stickstoff, Kali und Phosphor, am besten geeignet sein, zu defini- 
tiven Ergebnissen zu führen. Auf die Notwendigkeit, dabei außer 
Caleiumnitrat und Ammonsulfat auch andere Stickstoffsalze zu prüfen 
und ferner die Zusammensetzung der Nährlösung mit besonderer Be- 
rücksichtigung des Calciums zu variieren, wurde bereits hingewiesen. 
Weiterhin werden die Versuche auf möglichst viele Pflanzenarten aus- 
zudehnen sein, um genügend statistisches Material zu sammeln. Die indi- 
viduelle Einstellung verschiedener Pflanzenarten (wahrscheinlich sogar 
verschiedener Sorten derselben Art) tritt gerade bei Fragestellungen wie 
die vorliegende besonders stark in Erscheinung, und es wäre nichts vor- 
eiliger als — so zeitraubend und langwierig auch die Versuche an sich 
sind — aus einigen wenigen Versuchen mit willkürlich herausgegriffenen 
Arten bereits auf „die Pflanze‘ im allgemeinen schließen zu wollen. 


Zusammenfassung. 


Die Frage nach der Bedeutung der Wasserstoffionenkonzentration für 
das Pflanzenwachstum im allgemeinen und besonders die Frage nach dem 
ernährungsphysiologischen Unterschied zwischen Nitraten und Ammon- 
salzen läßt sich endgültig nur entscheiden, wenn die Wasserstoffionen- 
konzentration des Substrates während, der ganzen Versuchsdauer kon- 
stant gehalten und damit in Vergleichskulturen als unterscheidender 
Wirkungsfaktor ausgeschaltet wird. 


ı Zu ähnlichen Ergebnissen gelangt auch PRIANISCHNIKOW in einer jüngst 
erschienenen Abhandlung (Biochem. Z. 207, 341 [1929]); wir werden später noch 
darauf zurückkommen. 
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Zu diesem Zwecke wurde eine auf dem Prinzip der fließenden Nähr- 
lösung beruhende Methodik ausgearbeitet, welche gestattet, die Wasser- 
stoffionenkonzentration in Wasser- und Sandkulturen während der gan- 
zen Versuchsdauer konstant zu halten, gleichgültig welche Nährsalze 
man verwendet. 

Mit Hilfe dieser Methodik wurde die Frage untersucht, ob die physio- 
logische Reaktion der Stickstoffsalze zur Erklärung ihres ernährungsphysio- 
logischen Unterschiedes ausreicht oder nicht. 

Diese Frage ist auf Grund der mitgeteilten Versuche und in bester 
Übereinstimmung mit neueren Arbeiten (Mevıus, PRIANISCHNIKOW) 
negativ zu beantworten in dem Sinne, daß Gleichheit des Ertrages auf 
Nitrat (z. B. Calciumnitrat) und Ammonsalz (z. B. Ammonsulfat) an- 
scheinend nur bei einem mittleren schwach sauren py zwischen 5 und 7 
eintritt; an diesem je nach Pflanzenart verschiedenen Punkt physio- 
logischer Reaktion wirkt Ammoniakstickstoff vielfach sogar noch gün- 
stiger als Nitratstickstoff. Im sauren und alkalischen Gebiet (px >7 
oder< 5) fällt aber der Ertrag auf Ammonsalz stark ab ; von einer Gleich- 
heit des Ertrages kann in diesen py-Bereichen trotz Konstanz der 
Wasserstoffionenkonzentration keine Rede mehr sein. 

Dementsprechend ist die Behauptung, der Unterschied zwischen Nitrat- 
N und Ammon-N sei in der verschiedenen physiologischen Reaktion der 
Salze ausreichend begründet, auf ein relativ enges py- Gebiet, das etwas 
unterhalb des Neutralpunktes liegt, einzuschränken und hat keine all- 
gemeine, das ganze biologische py-Gebiet umfassende Geltung. Gleich- 
heit des Ertrages bei konstantem py, läßt sich auf Grund unserer Er- 
fahrungen nur innerhalb eines sehr engen py-Intervalls erzielen; in allen 
anderen p„-Bereichen, sowohl nach der alkalischen, wie nach der sauren 
Seite bleiben die physiologisch sauren Ammonsalze hinter den physio- 
logisch alkalischen Nitraten erheblich zurück, ohne daß dabei die physio- 
logische Reaktion der Nährsalze maßgebend wäre, da diese durch unsere 
Versuchsanstellung als unterscheidender Faktor ausgeschaltet ist. 

Diese vorläufigen Ergebnisse werden bezüglich verschiedener Pflan- 
zen, verschiedener Stickstoffsalze, engerer Staffelung des py und be- 
züglich der Zusammensetzung der Nährlösung, besonders hinsichtlich 
Calcium, weiter auszubauen sein. 

Bezüglich praktischer Konsequenzen wurde bereits in der Einleitung 
darauf hingewiesen, daß diese Seite des angeschnittenen Problems, näm- 
lich die Frage, wann Ammoniak- und wann Nitratdüngung am Platze 
ist, nur auf Grund der vorliegenden landwirtschaftlichen Erfahrungen 
und speziell auf Grund der Kenntnis aller in Betracht kommender Fak- 
toren zu beantworten ist. Das Ergebnis ernährungsphysiologischer Er- 
örterungen, wozu die mitgeteilten Versuche einen Beitrag erbringen, hat 
darauf keinen unmittelbaren Einfluß. Es wurde bereits betont, daß im 
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physiologischen Versuch notgedrungen einzelne Faktoren zum Zwecke 
ihres Studiums herausgegriffen und für sich behandelt werden müssen, 
während unter natürlichen Bedingungen die ganze Umwelt in ihrer Ge- 
samtheit zur Auswirkung kommt, wobei sich naturgemäß die einzelnen 
Faktoren in ihrer Wirkung auf die Pflanze kombinieren und überlagern, 
sodaß das Endergebnis sehr leicht ein anderes sein kann als unter den genau 
definierten Bedingungen eines bestimmten ernährungsphysiologischen 
Versuches. 


Herrn Direktor Dr. A. MrrTasch bin ich für sein stets förderndes Inter- 
esse an der Arbeit zu größtem Danke verpflichtet. 





BEITRÄGE ZUR KENNTNIS DER POLLENPHYSIOLOGIE. 
Von 
HENNI voM BERG. 
Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegungen am 19. Juli 1929.) 


A. Einleitung. 


Die Pollenphysiologie ist ein Forschungsgebiet, das sich noch ganz 
auf dem Stadium der reinen Beschreibung, der Materialsammlung be- 
findet, wie ein Überblick über die Literatur lehrt. Seit Mitte des vorigen 
Jahrhunderts ist es allgemein bekannt, daß Pollenkörner in zuckerhalti- 
gen Medien leicht keimen. Mit Rohrzuckerlösungen sind zahlreiche 
Pollenkeimungen erzielt worden, und Morısc# (1) und RITTINGHAUS (2) 
haben in vielen Fällen die optimalen Konzentrationen bestimmt. Noch 
günstiger erweisen sich oft Zuckergelatine- oder Zuckeragarlösungen, 
weil so das lästige Platzen der Pollenkörner herabgesetzt wird. Der 
alten von BERNHARD DE JUSSIEU und NEEDHAM begründeten Ansicht 
über die absolute Schädlichkeit der Benetzung für den, Pollen ist Lip- 
FORSS (3), wie vor ihm van TIEGHEM (4), scharf entgegen getreten, weil 
er viele Pflanzen fand, deren Pollen in destilliertem Wasser sogar keim- 
ten. PFUNDT (5) untersuchte den Einfluß der Luftfeuchtigkeit auf die 
Lebensdauer des Blütenstaubes und konnte eine deutliche Abhängigkeit 
feststellen. Er kultivierte die Pollenkörner auf Zuckergelatine-Nähr- 
böden und hat für eine Reihe von Pflanzen die geeigneten Konzentra- 
tionen angegeben. Die optimale Konzentration muß für jede Art ge- 
sondert aufgesucht werden und braucht nicht für alle Individuen ver- 
schiedener Jahrgänge die gleiche zu sein. Wesentlich ist für alle Pollen- 
keimungen wie überhaupt für jedes Wachstum ein bestimmter Feuchtig- 
keitsgrad. Es gelang erst Jost (6), einige Kompositen und Gramineen 
zur Keimung zu bringen, als er sie auf feuchten Schwimmblättern oder 
auf durchtränktem Pergamentpapier aussäte. Allerdings ist es möglich, 
daß bei den auf Blättern auskeimenden Pollenkörnern nicht allein opti- 
male Feuchtigkeit, sondern auch ein chemischer Reiz die Keimung her- 
vorrief, wie es MoLiscH (1) für einige Ericaceen nachweisen konnte. Er 
fand eine schwach apfelsaure Lösung als günstigstes, einzig Keimung be- 
dingendes Nährmedium. Die schädliche Wirkung von Mineralsalzlösun- 
gen ist schon von Lrprorss (3) beschrieben und in neuerer Zeit von 
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BRinx (7 u. 8) durch exakte Untersuchungen bestätigt worden. Daß 
auch der Pollenschlauch chemisch reizbar ist, geht aus zahlreichen Ver- 
suchen von Morisc# (1), Mıvosuı (9) und Liprozss (10) hervor, deren 
Ergebnisse mit denen der vorgenannten Arbeiten von BRINK (7) zu- 
sammengestellt und erweitert worden sind. 

Wie sehr unser Gebiet dieser rein empirischen Forschungsrichtung 
aber auch noch bedarf, wie sehr vor der Verallgemeinerung von Hypo- 
thesen gewarnt werden muß, zeigt die Kritik, welche die Liprorss- 
STERNERsche Theorie über den Reservestoffvorrat durch TıscHLer (11) 
erfuhr. Liprorss (3a) fand im stäubenden Pollen der anemophilen 
Pflanzen vornehmlich Schwedens immer Stärke als Reservestoff. Er 
glaubte, daß als ,,plastisches Material‘ bei der sehr großen Pollenerzeu- 
gung der Anemophilen und der in den temperierten Zonen für ,,Luxus- 
zwecke“ nicht mehr ausreichenden CO,-Assimilation das „billigste Mate- 
rial“, eben Stärke gewählt werde. In Verfolgung dieses Gedankens 
versuchte STERNER (12) den Beweis zu erbringen, daß allgemein bei 
Pflanzen des hohen Nordens mehr ,,Starkepollen‘‘ gebildet wird. TıscH- 
LER (11) konnte an tropischen Gewächsen, seien sie unter besonders ,,un- 
günstigen‘ Assimilationsbedingungen gewachsen und trotzdem stärke- 
frei, seien sie von der „im kalten Klima vielleicht ökologisch wichtigen 
Energieersparnis eines Stärkeumsatzes‘‘ unabhängig und trotzdem stär- 
kereich, diese Annahme nicht bestätigen. Er konnte sogar zeigen (11a), 
daß das von STERNER beigebrachte Material sich besser in einem der 
Meinung des schwedischen Forschers entgegengesetzten Sinne anordnen 
läßt. Es ist der Versuch, für sämtliche Pflanzen mit Stärkepollen eine 
gemeinsame ökologische Deutung zu geben, nach ihm unzulässig. Hier- 
auf wird später gelegentlich der Behandlung der Versuchsergebnisse von 
Corylus avellana zurückzukommen sein. 

Dieser Zustand unseres Wissens über die Biologie der männlichen 
Haploidgeneration ist durch verschiedene Umstände bedingt: Die Kurz- 
lebigkeit des Objekts, seine große Unselbständigkeit, die großen Schwie- 
rigkeiten, die sich daraus für ein Eindringen in das Lebensgeschehen und 
Lebensvermögen des Materials ergeben. Kann man so dem Individuum 
kaum oder eigentlich gar nicht von verschiedenen Seiten mit verschie- 
denerlei Fragestellung entgegentreten, so muß an die Stelle der genauen 
und vielseitigen Analyse eines Individuums die Bearbeitung eines mög- 
lichst großen Materials treten, damit jedenfalls brauchbare Durch- 
schnittsergebnisse erzielt werden, denen dann nach dem Gesetz der 
großen Zahl ein gewisser Wahrheitswert zukommt; eine Forderung, der 
aber vielfach nicht genügt wurde. Brinx (7) hat als erster mit zahlen- 
mäßig ausreichendem Material gearbeitet, und er betont ausdrücklich, 
daß erst häufige Wiederholungen der Versuche eine hinreichend genaue 
statistische Wiedergabe der Tatsachen ermöglichen. 
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Wenn trotz der im Vergleich mit anderen Zweigen der Biologie ent- 
mutigenden Ergebnislosigkeit der Pollenphysiologie dieses Gebiet ge- 
pflegt wird, so dürfte sich das aus dem selbstverständlichen theoreti- 
schen Interesse an dem Wesen sämtlicher bei der Befruchtung sich ab- 
spielenden Vorgänge erklären. Die Lösung des Problems der Gonen- 
konkurrenz, der Selbststerilität, der Sexualsymbiosen, der Geschlechts- 
bestimmung sind naturgemäß lockende Ziele. Den Fragen nach der legi- 
timen Bestäubung bei den Heterostylen und nach den männlichkeit- oder 
weiblichkeitbestimmenden Faktoren bei diözischen Pflanzen ist bereits 
durch pollenbiologische Untersuchung nachgegangen worden (CORRENS 
13, TıschLer 14), ohne daß dadurch eine endgültige Klärung erreicht 
worden. wäre. Die angewandte Wissenschaft hat an Fragen unseres Ge- 
bietes ebenfalls ein verständliches Interesse. Es sei hier an das Problem 
der günstigsten Pollenspender im Obstbau erinnert (siehe ZIEGLER und 
BRANSCHEIDT 15 u.a.). 

Zur erfolgreichen Behandlung all dieser Aufgaben ist aber zunächst 
noch rein beschreibende, rein registrierende Vorarbeit zu leisten, wobei 
ja möglich ist, daß auch schon hierbei sich Einblicke in die Verknüp- 
fungen elementarer Lebensvorgänge und -bedingungen der Mikrosporen 
der höheren Pflanzen ergeben. Auch die vorliegende Untersuchung muß 
sich darauf beschränken, solche Vorarbeit zu leisten. Ihre Hauptaufgabe 
ist die Behandlung der Abhängigkeit der Pollenkeimung und des Pollen- 
schlauchwachstums vom py des Nährmediums bei einigen Pflanzen. 
Wenn außerdem Versuche über die Wirkung ausgeglichener Lösungen, 
der Temperatur, von Stimulantien, der Kapillaraktivität gemacht wur- 
den, so geschah das vielfach nur, um zunächst überhaupt Keimung zu 
erzielen, damit die Hauptaufgabe gelöst werden könne. Trotzdem sollen 
diese Versuche selbständig und in methodischer Hinsicht geordnet nach 
den py-Versuchen behandelt werden. 


B. Experimenteller Teil. 
I. Allgemeine Methodik und Technik. 


Unerläßliche Voraussetzung zur Erzielung vergleichbarer Werte bei pollen- 
physiologischen Untersuchungen ist, bei Sammlung des Materials nur spontan 
ausstäubende Pollenkörner zu nehmen, da zu junge möglicherweise eine zu ge- 
ringe Widerstandsfähigkeit gegen Benetzung zeigen (Liprorss 3), zu alte viel- 
leicht längere Zeit bis zum ersten Auskeimen gebrauchen (siehe PFUNDT 5), somit 
Faktoren vorhanden sind, welche die Entstehung eines klaren, einheitlichen Bil- 
des verhindern könnten. Betrachten wir die Versuchsanordnung — wir machen 
hängende Tropfenkulturen in Ringkammern bei größtmöglicher Konstanthaltung 
der Temperatur, des Lichtes, der Dampfspannung, bei möglichst sorgfältiger 
Auswahl des Versuchsobjektes, bei Ablesung nach immer gleichen Zeiträumen —, 
so dürfen uns starke Diskrepanzen in den Ergebnissen nicht wunder nehmen, ja 
wir müssen sie sogar erwarten, da wir im Grunde nichts über unser Versuchs- 
material wissen, nichts über seine Einheitlichkeit voraussagen können. Wenn wir 
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auch Pollenkörner von Pflanzen des gleichen Standortes, von gleichem Alter, 
gleichem Aussehen nehmen, die nach unseren Begriffen unter den gleichen Be- 
dingungen gewachsen sind, so sind doch bei der Ungenauigkeit, Grobheit und 
Subjektivität der Feststellung dieser Bedingungen, die zudem nur makroskopisch 
vorgenommen werden können, noch eine Fülle von Möglichkeiten gegeben, um 
Verschiedenheiten im physiologischen Verhalten unseres Materials auftreten zu 
lassen. Schwankungen in den äußeren Verhältnissen, und seien sie noch so gering, 
sind unvermeidlich und bei der Kleinheit desObjektes wohl nicht ohne Bedeutung. 
So mußten wir uns damit begnügen, hochgradige Konstanz in den Versuchsbedin- 
gungen zu erstreben, die grundlegende Vorbedingung für alles physiologische 
Arbeiten, Sterilität, zu wahren, und durch Untersuchung einer großen Menge 
Materials die durch Individualeigentümlichkeiten entstehenden Diskrepanzen 
wettzumachen. 

Als Kulturmedien wurden Rohrzuckerlösungen von geeigneter jeweils festzu- 
stellender Konzentration benutzt, denen nur bei einigen Versuchen Agar zuge- 
setzt wurde. Auf den Boden der Ringkammern wurden Zuckerlösungen von der 
gleichen Konzentration gebracht, um eine zu starke Wasserverdunstung oder 
-aufnahme durch den am Deckglas hängenden Kulturtropfen zu vermeiden. Die 
Objektträger standen während der Versuchsdauer unter einer mit Filtrierpapier 
ausgekleideten Glasglocke immer am gleichen Ort bei gleicher Temperatur. Sind 
somit die notwendigen Voraussetzungen zur Erzielung vergleichbarer Ergebnisse 
geschaffen, so ist die Frage nach der Auswertung der Versuche zu erörtern. 


Man könnte daran denken, den Atmungsquotienten bei verschiedenem 
Wasserstoffionendruck zu bestimmen. Wir wissen bereits, daß eine schwach 
alkalische Reaktion der umgebenden Lösung auf den Atmungsvorgang von stimu- 
lierendem Einfluß ist (KosTYTscHEw 16). Die gesteigerte Atmungsintensität und 
die damit verbundene allmähliche Eigentemperaturerhöhung ließe die Deutung, 
daß dadurch günstige Vorbedingungen zur Aktivierung der Enzyme und damit 
zur Keimung geschaffen würden, für einen Anstieg des Keimprozentsatzes wohl zu. 
Ein anderes Problem wäre, die Stickstoff- oder Kohlenstoffassimiliation und deren 
Änderung zu erfassen, alles Faktoren, die beim Auskeimen des Pollens auf der 
Narbe eine Rolle spielen könnten, die in vivo zu analysieren aber noch weit mehr 
Schwierigkeiten wegen des großen Komplexes von untereinander verknüpften 
Variablen bietet. Endlich ist die Frage, ob ein Unterschied im Reduktionsver- 
mögen der Pollenkörner, gebunden an ihre Größe, an die Kernplasmarelation, an 
die Vitalität bei verschiedenem py sich feststellen läßt, von Interesse im Hinblick 
auf das Problem der Geschlechtsbestimmung (JoyeT-LAvERGNE 17) und der 
Sexualsymbiosen. Wenn in der vorliegenden Arbeit alle diese Auswertungsmög- 
lichkeiten nicht in Betracht gezogen sind, so geschah es einmal, weil die nötige 
Apparatur fehlte, dann aber auch, weil die Wertung nach dem höchsten Keim- 
prozentsatz und der in der Zeiteinheit erreichten Pollenschlauchlänge, die hier 
angewandt wurde, eine natürliche Berechtigung hat, insofern, als diese Daten 
einen möglichen Erklärungsgrund für Erscheinungen der Sterilität und der 
Gonenkonkurrenz geben könnten. Weiterhin kommt diesem Kriterium der Aus- 
wertung der Vorteil der leichteren Faßbarkeit und vielleicht bei dem Stande 
unserer Kenntnisse in der Pollenphysiologie überhaupt die zunächst größere 
Wichtigkeit als Grundlage zu. So wurden die Zahl der Pollenkörner überhaupt 
und die Zahl der ausgekeimten Pollenkörner festgestellt. Ausgezählt wurde am 
mikroskopischen Bilde zum Teil mit der Tuomasschen Zählkammer oder mit Netz- 
okularmikrometer. Da die Zählungen und erst recht die Messungen immer sehr 
viel Zeit beanspruchten, somit bei-sehr schnell wachsenden Schläuchen keine 
genau vergleichbaren Werte erzielbar waren, wurden die Kulturen späterhin nach 
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immer gleichen Zeiträumen mit Osmiumsäure fixiert und in Glyceringelatine ein- 
gebettet. Die Pollenschläuche wuchsen aber nicht immer geradeaus, der sub- 
jektive Fehler war somit bei den Messungen der Schlauchlängen mit Okular- 
mikrometern recht groß. Deshalb wurden die Präparate projiziert und an der 
Projektion die Werte kontrolliert. Tabelle 1 gibt die Befunde für einige Parallel- 
versuche bei gleichem pg. In den späteren Tabellen sind nur die summarischen 
Werte mehr mitgeteilt. 


Tabelle 1. Pollen von Impatiens Holstii in 7%iger Zuckerlésung, der 0,1% CaCl, 

zugesetzt war, kultiviert. la: Keimprozentsatz, 1b: Pollenschlauchlänge. n = 

Anzahl der Pollenkörner überhaupt, m = Anzahl der gekeimten Pollenkörner, 

s = Anzahl der gemessenen Pollenschläuche, L = Länge der Pollenschläuche 

; - . L 

in Mikron, D,, D, = Durchmesser der Pollenkörner in Mikron, D, = Lange der 
1 


Pollenschlauche in vielfachem von D,. 
































la lb 

. L 

Nr. n m % 8 L Di : De D, 
1 360 144 40 21 370 43,5 : 29 8,5 
2 279 147 53 28 341 43,5 : 29 7,9 
3 257 127 49 32 298 43,5 : 29 6,9 
4 260 98 37 19 315 40,6 : 29 9,5 
5 258 72 28 24 298 43,5 : 30 6,9 
6 220 137 62 24 315 43,5 : 29 7,2 
7 244 73 30 36 280 43,5 : 29 6,4 
8 264 56 21 29 263 43,5 : 29 6,0 
2142 854 40 216 319 42,0 : 29 7,5 


Die Pollenschlauchlängen sind in absoluten Werten und in Vielfachem vom 
Pollendurchmesser gegeben. Die Relation L : D ist gewählt, um auch die Wachs- 
tumsfähigkeit der Pollenschläuche bei verschiedenen Pflanzen miteinander ver- 
gleichen zu können. 

Man könnte annehmen, daß die Optima für die Pollenkeimungen und das 
Schlauchwachstum zusammenfallen; denn erster Ansatz zur. Keimung ist prin- 
zipiell gleichbedeutend mit Anfang des Pollenschlauchwachstums. Allein schon 
die Ergebnisse Brinks (18), der bei Lathyrus odoratus das Optimum für die Pollen- 
keimung bei py 7,0, für das Schlauchwachstum bei px 6,0 fand, lassen darauf 
schließen, daß das Wachstum selbst anderen oder zum Teil anderen Faktoren 
unterworfen ist, als die Auslösung des Wachstums, die Keimung. Bei unserer 
geringen Kenntnis von den Wachstumsvorgängen ist diese Diskrepanz schwer zu 
deuten. Es wäre möglich, daß zwar Keimung und Wachstum morphologisch für 
uns nicht unterscheidbar sind, daß wir es aber physiologisch mit zwei ganz ver- 
schieden zusammengesetzten Vorgängen zu tun haben. Andererseits wäre es 
denkbar, daß die beiden Vorgänge physiologisch das gleiche sind, daß aber der 
Pollenschlauch äußeren Einflüssen gegenüber sehr viel empfindlicher ist, als das 
Pollenkorn und deshalb sehr bald sein Wachstum einstellt. Für eine der beiden 
nicht allein stehenden Möglichkeiten, die zudem untereinander oder mit anderen 
gekoppelt sein können, sich zu entscheiden, ist jedoch unmöglich, wenn wir be- 
denken, daß das Wachstum noch keineswegs weder in seinen chemischen noch 
auch in seinen physikalisch-chemischen und physikalischen Bedingungen erkannt 
ist. So bleibt uns zunächst nichts anderes übrig, als die Erscheinungen als solche 
zu werten, sie aber möglichst exakt zu fassen. 
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IL. Pu-Versuche. 
a) Wirkungsmöglichkeiten des py. 

Die Wirkung des px der Kulturmedien, die hier untersucht wird, 
kann von verschiedenen Gesichtspunkten aus betrachtet werden. Wie 
das Potential der Wasserstoffelektrode abhängt von der H-Ionenkonzen- 
tration der Lösung — diese Tatsache nützt man ja bei der py,-Messung 
aus —, so wird im Zellgeschehen die Spannung der katalytisch wirk- 
samen Kolloide gegen die Nährlösung abhängige Variable des py sein. 
Ein bestimmtes Potential ist aber notwendige Voraussetzung für che- 
mische Vorgänge und damit Vorbedingung für Keimung und Wachstum. 
Aus der Tatsache, daß saure Gruppen bei den Oxydationsreduktionen 
der Atmung geschaffen werden, erhellt ferner die Möglichkeit einer engen 
Beziehung zwischen dem Zellgeschehen und dem p,, der Lösung. Denn 
gemäß dem Massenwirkungsgesetz wird bei Bildung sauer dissoziierender 
Verbindungen (H,CO;) der rückläufige Vorgang durch saure Reaktion 
Begünstigung erfahren. Weiterhin könnte von dem Ladungssinn der 
Zellkolloide, entsprechend den Ergebnissen Monps (19) an Blutkörper- 
chen, die Richtung einer etwa bestehenden elektiven Ionenpermeabilitat 
abhängig sein. Schließlich sind das p, und die Struktur des physika- 
lisch-chemischen Zustandes der Zelle miteinander gekoppelt (HôBER 20). 
Alle Theorien über das Wachstum haben gemeinsam, daß eine Struktur- 
änderung des Plasmas das Wachstum begleite (Literatur siehe bei PRÂT 
21). „Ob aber in den Lebensprozessen der primäre determinierende Fak- 
tor die Struktur oder die Funktion ist‘ (WiLsoN zit. nach PRAT), ist 
unmöglich zu entscheiden. Immerhin kann man schließen, daß durch 
die äußeren Faktoren primär Änderungen in der Struktur hervorgerufen 
werden, die dann weitere Vorgänge auslösen. Es wird naturgemäß die 
Labilität der Plasmakolloide im isoelektrischen Punkt eine funktionelle 
Labilität nach sich ziehen. Allen diesen Einwirkungen sind aber auch 
die Fermente als kolloidale Zellbestandteile unterlegen. Soweit es sich 
um Oxydoreduktasen handelt, ist die py-Wirkung mit der oben be- 
rührten Änderung des Oxydoreduktionspotentiales erklärlich. Für die 
Fermentwirksamkeit ist weiterhin eine bestimmte Oberflächenentfaltung 
als erforderlich anzusehen, die ebenfalls durch die Wasserstoffionen- 
konzentration der Nährlösung beeinflußt werden kann. So kann BRINKS 
(18) Annahme, „that the hydrogen ion concentration may modify pollen 
tube growth through a direct effect upon the chemical reactions attending 
the digestion of the reserve food materials‘, sowohl durch die Änderung 
im Stabilitätsgrad wie in der Permeabilität der Kolloide, als auch durch 
die Einwirkung auf die Fermenttätigkeit eine Erklärung finden (BRINK, 
S. 162). Es ergibt sich also als Ausbeute der hier angestellten theoreti- 
schen Überlegungen die Einsicht, daß die Änderungen der ‚einen‘ 
Lebensbedingung, Wasserstoffionenkonzentration, in den verschieden- 
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sten Richtungen die Innenbedingungen des Lebens beeinflussen kann 
Wir werden daher auch kaum untereinander einheitliche Ergebnisse er- 
warten dürfen. 


b) py-Methodik. 


Wenn im vorhergehenden als Hauptaufgabe dieser Arbeit die Be- 
handlung der Keimfähigkeit des Pollens und die des Pollenschlauch- 
wachstums bei verschiedenem p, der Nährlösungen hingestellt wurde, 
so ergab sich daraus eine Schwierigkeit insofern, als es wünschenswert 
erschien, nur Lösungen als Kulturmedien zu benutzen, da die H-Ionen- 
konzentration zunächst nur kolorimetrisch nach BRESSLAU und MicHa- 
ELIS gemessen werden konnte, die Zuckerlösungen aber gerade die ge- 
ringste Pufferung zeigen gegenüber Zuckergelatine- oder Zuckeragar- 
lösungen. Andererseits war eine py-Änderung in Zuckeragar oder 
Zuckergelatine nur durch Hinzufügen sehr großer Mengen Säure oder 
Basen erreichbar. An die Möglichkeit durch Pufferlösungen, die dem 
Nährmedium zugesetzt wurden, die Pufferung heraufzusetzen, wurde ge- 
dacht und sie experimentell versucht. Wie oben erwähnt wurde, hat 
Brink (8) den Einfluß reiner Elektrolytlösungen auf Pollenkeimung und 
Schlauchwachstum näher untersucht. Er hat auch die antagonistische 
Wirkung der Kalziumsalze gegenüber den Salzen der Alkalimetalle bei 
der Pollenkeimung entdeckt, so daß der Weg durch Hinzufügung von 
Elektrolytkombinationen die Pufferung des Kulturmediums herauf- 
zusetzen, gangbar schien. Allein erwiesen sich 1/150 molare Puffer- 
lösungen noch als stark giftig. Andererseits erschien es unzweckmäßig, 
durch Zusatz weiterer antagonistisch wirkender Ionen das Reaktionsbild 
zu komplizieren, da doch immer nur mit Verdünnungen gearbeitet wer- 
den konnte, deren Pufferungskapazität recht gering war. So wurden die 
Py-Anderungen vorgenommen, indem geringe Mengen n/10 HCl oder 
n/10 NaOH zur Nährlösung hinzugefügt wurden. Dabei müssen wir uns 
dessen bewußt bleiben, daß wir erstens ein schlecht gepuffertes System 
vor uns haben, zweitens das py keine unabhängig veränderliche Größe 
ist, das Versuchsergebnis durch Na- und Cl-Ionen mitbedingt ist. Die 
geringe Pufferung hat im schwach alkalischen Gebiet eine Änderung des 
Py der Nährlösung durch das bei der Atmung ausgeschiedene Kohlen- 
dioxyd zur Folge. Diese müßte jedoch vernachlässigt werden können, 
soweit es sich um die Pollenkeimung handelt, da das Ausgangs-py be- 
stimmend auf das Versuchsergebnis wirken müßte, insofern als Keim- 
fähigkeit im geänderten py Lebensfähigkeit in der Ausgangswasserstoff- 
ionenkonzentration voraussetzt. Die Erfassung der durch die Atmung 
des Objektes bedingten Änderungen des Pollenschlauchwachstums war 
technisch nicht durchführbar. Bei der Behandlung der Keimung in 
ammoniakalischer Lösung wird hierauf zurückzukommen sein. Das pq 
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wurde kolorimetrisch, erst bei den letzten Versuchen elektrometrisch 
gemessen. Die Art der Messung ist jeweils in den Versuchsprotokollen 


mit aufgeführt. 


c) Versuchsergebnisse. 
1. Keimprozentsatz als Kriterium. 

Betrachten wir nun die Versuchsergebnisse (siehe Tabellen usw.), so 
können wir zwei Typen unterscheiden. Zunächst sei nur der Keimpro- 
zentsatz berücksichtigt. 1. Die Änderung des p, bedingt ein Maximum 
der Pollenkeimung, und dieses liegt dann im sauren Gebiet; 2. die Ände- 
rung bedingt zwei Maxima. Ein Vertreter der ersten Gruppe, die seltener 
vorzukommen scheint, ist Berberis aquifolium. Die Keimung bei B. aqui- 
folium war recht schlecht. Es wurden zahlreiche Versuche gemacht, in 
denen ganz wenige Pollenkörner keimten, die meisten aber platzten. Selbst 
noch in 25%iger Rohrzuckerlösung, die sich als günstigste erwies, platzten 
etwa 10% der Pollenkörner. Der Pollen war sehr empfindlich, so daß 
jede Änderung im py den Keimprozentsatz sofort herabsetzte, wie aus 
Tabelle 2 hervorgeht. Das Platzen nahm dabei zu. Bei py, 6,8 beispiels- 
weise schieden bereits 68% der Pollenkörner aus dem Versuch aus. Bei 
den Extremwerten des py ergab sich meist noch ganz vereinzelt Kei- 
mung, die in den Tabellen durch 0 gekennzeichnet ist. 


Tabelle2. Pollen von Berberis aquifolium 
in 25% iger Rohrzuckerlösung kultiviert. 
Pa durch Zusatz von n/10 NaOH oder 
n/10 HCl geändert. p, kolorimetrisch 
gemessen. n = Anzahl der gezählten 














Pollenkörner. 

Pu n % 

3,0 — 0 

3,3 690 10 #0 50 30 Dp, 

3,8 788 23 Abb.1. Keimprozentsatz von Berberis- 
Pollen bei verschiedenem p,. Auf de 

4,5 1130 4 Abszisse sind die pa Werte, auf der Or- 

6,4 834 17 dinate die Prozentzahlen abgetragen. 

6,8 518 6 

7,0 — 0 





Die graphische Darstellung der Tabellenwerte (Abb. 1) zeigt ein Maxi- 
mum des Keimprozentsatzes bei py 4,5, also im sauren Gebiet. Es ist 
hierbei zu bedenken, daß diese H-Ionenkonzentration der reinen Zucker- 
lösung entsprach, so daß es möglich ist, daß ein Abfall des Keimprozent- 
satzes nur durch die Mitwirkung der Na- bzw. Cl-Ionen bedingt war. 

Es ist anzunehmen, daß die Pollenkörner von Berberis außerordent- 
lich empfindlich gegen Ioneneinflüsse sind, so daß in dem einen deut- 
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lichen, eng begrenzten Maximum noch keineswegs eine Stütze für die 
vielleicht zunächstliegende Annahme, Pollenkeimung sei an ein be- 
stimmtes py gebunden, gegeben ist. Wegen Materialmangels konnten 
weitere Versuche mit anderen Ionenzusätzen nicht gemacht werden. Aus 
der Literatur ist bereits ein Analogon zu dem Berberis-Fall bekannt. 


In der Einleitung wurde erwähnt, daß die Ericaceenpollen nur in 
schwach apfelsaurer Lösung keimen (Morisc# 1). Die hier angestellten 
Versuche mit Rhododendron ponticum bestätigten dies Ergebnis und 
ließen darüber hinaus erkennen, daß jede Änderung im py schädlich 
war. Bei Hinzufügung geringster Mengen NaOH oder HCl wurde so- 
fort jede Keimung eingestellt. Ganz schwach salzsaure Lösungen, die 
dasselbe p;; zeigten, wie apfelsaure Kulturlösungen, ergaben auch keine 
Keimung. Damit gilt bisher für die untersuchten Ericaceen, daß in 
schwach sauren: Medium das Maximum für die Pollenschlauchbildung 
liegt, ein chemischer Reiz zur Auslösung des Wachstums aber nötig ist. 
Diese Versuche ließen sich leider nicht quantitativ auswerten, da der 
Ericaceenpollen sehr stark verklebt ist. Die Angabe NIETHAMMERSs (22), 
daß Pollenkörner von Azaleenblüten in Traubenzuckerlösungen, denen 
etwas Nikotinseife (1%) zugesetzt war, noch keimten, wenn auch nur zu 
einem geringen Prozentsatz, lic!) vermuten, daß doch in schwach alkali- 
schem Medium Keimung erzielt werden kann. Es wurden deshalb Pollen- 
körner vom Rhododendron praecox ausgesät in 0,01%iger Apfelsäure- 
lösung und in 0,01%iger Apfelsäure, der etwas reines Nikotin oder 
n/10 NaOH oder beides zugesetzt war. In Tabelle 3 sind die Ergebnisse 
mitgeteilt, die sich auch hier aus dem oben ausgeführten Grunde nicht 
zahlenmäßig fassen ließen. Aus Tabelle 3 geht klar hervor, daß der Zu- 
satz von NaOH stark giftig wirkt, daß diese Giftigkeit aber durch etwas 
Nikotin aufgehoben werden kann. Mit Nikotin allein war eine Stimu- 
lation der Keimung nicht zu bemerken. Wurde mehr Nikotin zugesetzt 
— immer noch nicht so viel, daß der Neutralpunkt erreicht war —, so 
keimte kein einziges Pollenkorn mehr aus. Aus diesen Befunden ergibt 
sich, daß die Annahme, Ericaceenpollen keime nur in saurem Medium, 
noch zu recht besteht. 


Tabelle 3. Pollen vom Rhododendron praecox. py elektrometrisch gemessen. 














Kulturmedium Pu Keimung 
GO % Au. u ia fey oe ge hate tre 3,1 gute Keimung 
0,01 % Apfelsäure + Nikotin (1). . . . . . . 4,0 gute Keimung 
0,01 % Apfelsäure + Nikotin + NaOH... .| 4,3 gute Keimung 
0,01% Apfelsäure + NaOH . . . . . . . .. 4,0 fast keine Keimung 
0,01 % Apfelsäure + Nikotin (2) . . . . . . . 6,1 keine Keimung 
0,01 % Apfelsäure + NaOH (2). . . . . . . . 6,9 keine Keimung 
8 


Planta Bd. 9. 
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Immerhin wird durch die Tatsache, daB Nikotin gleichsam schützend 
gegen die Giftigkeit des NaOH wirkt, der Gedanke nahegelegt, daB doch 
Keimung in alkalischem Medium erfolgen kann, wenn man zufällig die 
geeigneten ,,Schutzmittel‘‘ heranziehen sollte. Andererseits ist dies für 
die Ericaceen nicht zu erwarten, da die Narbe sauer reagiert (MoLisch 1, 
S. 429). Die Pollenkörner der meisten hier untersuchten Pflanzen ver- 
hielten sich jedoch so, daß sie noch in weiten p,-Grenzen keimten. 

Aesculus flava bildete sehr leicht in 10—40% igen Rohrzuckerlösungen 
Schläuche. Als günstigste Konzentration erwies sich eine 15% ige Lösung 
mit dem pg 5,2. Als nun das py geändert wurde durch Zugabe von 
n/10 NaOH bzw. n/10 HCl, stieg der Keimprozentsatz sowohl nach der 
alkalischen wie nach der sauren Seite hin. Tabelle 4 und Abb. 2 ver- 
anschaulichen die Ergebnisse. 








Tabelle 4. Pollen von Aesculus flava in 100 
15%iger Rohrzuckerlösung kultiviert. Py % 
durch Zusatz von n/10 NaOH und n/10 9 
HCl geändert, kolorimetrisch gemessen. 80 
Pu n % un 
60 

< 2,6 _ 0 
2,6 790 34 jé 
3,0 884 41 ad 

3,4 832 46 

4,2 539 93 

5,2 1265 61 
7,4 640 91 LA 

+ en 4 09 30 40 50 50 30 80m, 
4 Abb. 2. 








Bei px 8,3 und < 2,6 war nur noch vereinzelt Keimung zu sehen. 
Die Maxima für die Pollenkeimung liegen bei py 4,2 und 7,4. Zwischen 
diesen beiden Werten ist hier ein sehr deutliches — in späteren Fallen 
ein weniger deutliches —- Minimum, welches vielleicht im Sinne der 
obigen theoretischen Ausführungen in der Plasmalabilität am isoelektri- 
schen Punkt seine Begriindung findet. 

Da Brix (18) für Lathyrus odoratus, wie bereits erwähnt, ein Kei- 
mumgsmaximum bei px 7,0 gefunden hatte, untersuchte ich die Ver- 
hältnisse bei einer verwandtenSpezies, Lathyrus rotundifolius, die wie die 
meisten hier benutzten Pflanzen aus dem botanischen Garten stammte. 
Das geeignete Nährmedium war eine 25%ige Rohrzuckerlösung. Lathy- 
rus erwies sich als eine ausgezeichnete Versuchspflanze, da gar keine 
Pollenkörner platzten. Der Keimprozentsatz lag in reiner Zuckerlösung 
schon so hoch, daß kaum eine Förderung durch p,-Anderung zu er- 
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warten war. Tabelle 5 und Abb. 3 zeigen jedoch noch einen geringen 
Anstieg nach beiden Seiten von py 5,0 aus. 

Vergleichen wir diese Werte mit den Ergebnissen Brinks, so ist eine 
Diskrepanz offensichtlich, die aber andererseits zu erwarten war, da die 
hier angewandte Versuchsmethodik verschieden von der Brinks war. 
Bei Lathyrus odoratus sank der Prozentsatz der gekeimten Pollenkörner 
von py 7,0 an stetig, während er für rotundifolius bei py 3,0 ein zweites 
Maximum erreichte, um erst dann jäh zu fallen. Daraus erhellt, wie sehr 
man sich hüten muß, Befunde zu verallgemeinern. 


Tabelle 5. Pollen von Lathyrus rotundi- 
folius in 25%iger Rohrzuckerlésung kul- 
tiviert. py durch n/10 NaOH oder n/10 
HCI geändert, kolorimetrisch gemessen. 











Pu n % 

2,0 — 0 

2,4 831 44 

3,0 723 81 

3,8 721 70 

5,0 1390 67 

7,0 644 78 

8,1 727 32 

9,1 832 18 M 
9,1 Le 0 Abb. 3. 








Ebensowenig diirfen uns Differenzen in den Versuchsergebnissen 
verschiedener Jahre wundernehmen, da die Individualität des Ob- 
jektes uns verschlossen ist, und ein Eindringen uns durch seine Klein- 
heit erschwert wird. Diese Aussage veranschaulichen Versuche mit 
Corylus avellana. Im Marz 1928 wurde zum ersten Male der Pollen 
von Corylus avellana nicht nur aus dem Botanischen Garten, sondern 
auch aus der Umgebung Kiels untersucht. Nach Liprorss (3) zeigt er 
in destilliertem Wasser schon nach 2 Stunden deutliche Schlauchbildung. 
Prunpt (5) gibt als geeignete Zuckerkonzentration 10—20% an bei Zu- 
satz von 1% Agar. Die Pollenkérner, die ich zu meinen Versuchen heran- 
zog, und die von spontan ausstäubenden Kätzchen stammten, keimten 
in destilliertem Wasser iiberhaupt nicht, wohl aber in Zuckerlésungen. 
Das ist im Hinblick auf Liprorss’ Ergebnisse recht interessant und zeigt 
doch offenbar Unterschiede, die im Pollenkeimvermögen zwischen den 
einzelnen Rassen selbst bei einer Art auftreten können, die sehr einheit- 
lich aussieht; denn der Pollen dürfte bei mir wie bei Liprorss denselben 
Reifegrad gezeigt haben. 

Der Prozentsatz der keimenden Pollenkörner war immer nur klein. 
Dabei fiel auf, daß die Quellung der Pollenkörner in einem Kultur- 
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tropfen unterschiedlich war. Während zunächst alle Körner gleich kugel- 
förmig aussahen, war nach einer viertel bis einer halben Stunde ein Teil 
geschrumpft, tetraederförmig geworden. Alle so veränderten Pollen- 
körner keimten nicht. Sind nun alle diese degeneriert? Diese Frage muß 
verneint werden, wie aus weiteren Versuchen hervorgeht. Karz (23) hat 
bereits gezeigt, daß der Pollen mancher Pflanzen in Mandelöl auszu- 
keimen vermag, wenn genügend Feuchtigkeit vorhanden ist. Versuche 
mit Corylus avellana, die unter Berücksichtigung dieser Bedingung in 
verschiedensten Ölen, wie Mandel-, Erdnuß-, Sesam-, Mohn- und Paraf- 
finöl, angesetzt waren, ergaben gleiche Quellung bei allen Pollenkörnern 
und Keimung bis zu 80%. Allerdings blieben die Schläuche nur kurz. 
Es ist aber immerhin bewiesen, daß bis zu 80% der Pollenkörner keim- 
fähig waren. Noch durch etwas fiel die Keimung von Corylus-Pollen in 
Zuckerlösung auf. Es lagen immer die stark gequollenen und allein ge- 
keimten Pollenkörner am Rande des Kulturtropfens. Es gelang 1928 
nicht durch Variationen der äußeren Bedingungen, sei es durch doppelte 
Destillation des Versuchswassers aus Quarz oder durch Änderung der 
Oberflächenspannung, der Versuchstechnik — es wurden statt Tropfen 
Suspensionen hergestellt, die ständig mit Luft der gleichen Dampfspan- 
nung durchspült waren —, das Phänomen zu klären. Aus der Literatur 
ist mir ein ähnlicher Fall bekannt geworden. Karz (23, S. 254) fand bei 
der Kultur von Petunia-Pollen im hängenden Tropfen die meisten ge- 
keimten Körner am Rande liegen. Eine Erklärung versucht sie nicht. 
Um dem Problem weiter nachgehen zu können, wurden im März 1929 
erneut Versuche mit Corylus avellana angestellt. In destilliertem Wasser 
konnte wieder keine Keimung erzielt werden, während sie in 25%iger 
Rohrzuckerlösung recht gut war. Im Gegensatz zum Vorjahre sahen die 
Pollenkörner auch bei längerem Verweilen im Kulturtropfen alle gleich 
aus. Es trat keine Schrumpfung ein, die gekeimten Pollenkörner waren 
unregelmäßig über den ganzen Tropfen verteilt. Es ist denkbar, daß im 
März 1928 eine unkontrollierbare, unerkannte Giftwirkung der Zucker- 
lösung vorlag, so daß nur die widerstandsfähigeren Pollenkörner keimten. 
An die Möglichkeit, die Erscheinung durch Unterschiede im Gehalt an 
Reservestoffen zu erklären, wurde gedacht und mit Jod und Osmium- 
säure auf Stärke bzw. Fett geprüft. Dabei stellte sich heraus, daß im 
Gegensatz zu Liprorss’ Befunden alle Pollenkörner Fett enthielten, 1928 
wie 1929. Nur ganz junge Pollen hatten als Reservestoff Stärke. Daraus 
erhellt, daß der Zeitpunkt der Stärkeumsetzung nicht nur bei den ein- 
zelnen Arten ein sehr verschiedener ist, sondern daß sogar Rassen einer 
Art sich nicht konstant verhalten. Die in der Einleitung erwähnte Hypo- 
these von Liprorss kann auch auf die hier untersuchten Sträucher von 
Corylus avellana keine Anwendung finden. So konnte ich ebensowenig 
wie TISCHLER (11) die „vielleicht ökologisch wichtige Energieersparnis 


Beiträge zur Kenntnis der Pollenphysiologie. 117 


ues Stärkeumsatzes‘‘ bestätigen. Als im März 1929 gute Keimung bei 
den Pollenkörnern erzielt wurde, ließen sich auch die py-Versuche exakt 
durchführen. Allerdings konnte ich eine Erklärung für das ,,Randphä- 
nomen“ nicht finden, da es 1929 nicht wieder beobachtet wurde. Wie 
aus Tabelle 6 und Abb. 4 ersichtlich ist, haben wir wieder eine Zwei- 
gipfligkeit der Kurve, ein Maximum im alkalischen, eins im sauren Ge- 
biet. Es sind in die Tabelle nur die Ergebnisse des Jahres 1929 aufge- 
nommen, da naturgemäß im März 1928 ein Auszählen der Versuche 


zwecklos war. 


Tabelle 6. Pollen von Corylus avellana in 25%iger Rohrzuckerlösung kultiviert. 
Py durch n/10 NaOH oder n/10 HCl geändert, elektrometrisch gemessen. 

















Pu n % 

2,8 — 0 

3,2 466 19 

3,7 725 48 

4,4 869 42 

5,2 820 17 

6,1 639 21 

6,8 739 46 

8,3 879 50 #0 50 60 Ph 
9,3 607 31 Abb. 4. 
9,3 — 0 


Es ist ein Maximum bei py 3,7 mit 48%, das nächste bei py 8,3 mit 
50% erreicht. Um py 5,2 liegt ein Tiefpunkt der Pollenkeimung. 

Von heterostylen Pflanzen wurden Primula elatior und P. acaulis 
untersucht, davon die erstere 1928 und 1929. Es seien zuerst die Ver- 
suche mit Primula elatior besprochen. Der Pollen stammte sämtlich von 
Pflanzen aus dem Botanischen Garten, die verschiedenen Rassen ange- 
hören dürften, da sie phänotypisch geringe Unterschiede zeigten. Er 
wurde in 25%iger Rohrzuckerlösung kultiviert. Die Ergebnisse sind in 
den Tabellen 7 und 8 und den Abb. 5 und 6 verzeichnet. Dabei sind 
die Werte des Jahres 1928 in Tabelle 7a und 8a gesondert gegeben, 
während sie in den graphischen Darstellungen nur durch Sternchen * ge- 
kennzeichnet sind. 

Wir haben wieder zwei Maxima, die sowohl für die longistyle wie 
für die brevistyle Form bei py 4,2 und 7,6 liegen. Die Werte des Vor- 
jahres, bei denen das py nur kolorimetrisch nach BRESSLAU gemessen 
wurde, passen sich den diesjährigen gut an und sind durch Zwischen- 
werte erweitert. 

Im März 1929 wurde dann auch noch Primula acaulis untersucht. 
In 20%iger Zuckerlösung bildeten sich leicht und gut Schläuche; aller- 
dings platzten auch manche Pollenkörner. Die Ergebnisse sind in den 
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Tabelle 7. Pollen von Primula elatior (langgrifflig 
kultiviert. p, durch n/10 NaOH oder n/10 HCI geändert. 
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ifflig) in 25% iger Rohrzuckerlösung 































Abb. 5. 








Ph 


Befunde des Jahres 1928. 
Pa kolorimetrisch gemessen. 





Befunde des Jahres 1929. 





Abb. 6. 
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Ta 7b 

Befunde des Jahres 1928 Befunde des Jahres 1929. 
kolorimetrisch gemessen. Pa elektrometrisch gemessen. 
Pa n % Pu n % 
2,4 — 0 1,9 — 0 
2,8 748 14 2,7 314 26 
4,5 831 43 3,1 700 29 
7,2 900 49 4,2 696 45 
8,1 692 28 5,1 526 34 
8,9 684 23 5,9 681 31 
9,2 — 0 6,6 514 35 
7,6 501 40 
8,9 726 31 
9,4 541 18 
> 9,4 -- 0 


30 40 30 60 W 80 309, 


Tabelle 8. Pollen von Priluma elatior (kurzgrifflig) in 25% iger Rohrzuckerlésung 
kultiviert. p, durch n/10 NaOH oder n/10 HC! geändert. 


Pa elektrometrisch gemessen. 








Pa 


n 
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Pu 


n 


oy 
/o 












2,4 
2,8 
4,5 
7,2 
8,1 
8,9 
9,2 


620 
535 
688 
672 
783 








888% 


10 


1,9 
2,7 
3,1 
42 
5,1 
5,9 
6,6 
7,6 
8,9 
9,4 
> 9,4 





708 
646 
483 
628 
636 
596 
760 
621 
663 





0 
13 
31 
42 
18 
16 
17 
33 
24 
10 

0 
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Tabellen 9 und 10 und den Abb. 7 und 8 mitgeteilt. Während bei der 
kurzgriffligen Form wieder ein Tiefpunkt um px 5,7 ist, fällt die lang- 
grifflige Form ausdem Rahmen heraus. Wir haben ein flaches Maximum, 
das sich etwa von py 4,2—8,7 mit geringen Schwankungen erstreckt. 


Tabelle 9 und 10. Pollen von Primula acaulis in 20% iger Rohrzuckerlösung kulti- 
viert. Py durch n/10 NaOH oder n/10 HCl geändert, elektrometrisch gemessen. 











Tabelle 9. P. acaulis, langgrifflig. Tabelle 10. P. acaulis, kurzgrifflig. 
Pu n % Pa n % 
2,5 … 0 2,5 _ 0 
2,9 592 24 2,9 498 12 
3,6 613 37 3,6 622 15 
4,2 702 41 4,2 570 14 
4,7 625 39 4,7 649 28 
5,7 642 42 5,7 638 17 
7,1 792 35 7,1 714 29 
8,7 607 48 8,7 617 26 
9,7 731 21 9,7 562 19 
9,7 _ 0 9,7 _ 0 
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Abb. 7. Abb. 8. 


Auf die Unterschiede zwischen den beiden Rassen, die sich im Keim- 
prozentsatz bemerkbar machten, wird später noch einmal eingegangen 
werden. 

Im Hinblick auf die Frage nach der Heterogametie des männlichen 
Geschlechtes bei diözischen Pflanzen wurden Ribes alpinum und Melan- 
drium rubrum untersucht. Auf die Versuche mit Melandrium rubrum 
wird später zurückzukommen sein. Hier sei nur gesagt, daß der Melan- 
drium-Pollen für pg-Versuche ausfallen mußte, weil er nur auf Zucker- 
Agarlösungen keimte und, wie oben erwähnt. die Pufferungskapazität 
des Agar zu groß ist, als daß durch geringe Mengen Säure oder Base das 
Py geändert werden könnte. Die erwartete Verschiedenheit in der Pollen- 
korngröße war bei Ribes alpinum nicht festzustellen. Die Poilenkérner 
sahen, abgesehen von einigen Ausnahmen, die offensichtlich degeneriert 
waren, gut und gleichmäßig aus. Beste Keimung erfolgte in 40%iger 
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Rohrzuckerlösung. Tabelle 11 und Abb. 9 zeigen wieder zwei Maxima 
des Keimprozentsatzes, davon das eine bei py 4,2, das andere bei p, 7,7. 


Die Werte liegen beide Male sehr hoch. 
Tabelle 11. Pollen von Ribes alpinum in 
40%iger Rohrzuckerlösung kultiviert. 
Pa durch n/10 NaOH undn/10 HC! ge- 








ändert, kolorimetrisch gemessen. 
Pu n % 
3,1 _ 0 
3,4 682 14 
4,2 742 79 
5,2 1300 69 
7,1 1144 72 
7,7 954 88 
8,3 876 29 
8,3 — 0 
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SD 40 30 G0 70 80m, 
Abb. 9. 


Da das Material so einheitlich war und auch bei der Keimung keine 
Unterschiede aufwies, konnte eine Heterogametie der Pollenkörner nicht 


sichergestellt werden. 


Bei den weiteren Versuchen mit Pollen willkürlich herausgegriffener 
Pflanzen stieß ich auf ein Objekt, das sich für die Bearbeitung als außer- 
ordentlich günstig erwies. Impatiens sultani wie Impatiens Holstii, die 
im Gewächshaus des Botanischens Gartens in Mengen blühten, zeigten 
in 7%iger Rohrzuckerlösung, der 0,1% CaCl, zugesetzt war, sehr guet 


Tabelle 12. Pollen von Impatiens sultani in 7%iger Rohrzuckerlösung (mit 0,1% 
CaCL,) kultiviert. py durch n/10 NaOH oder n/10 HC! geändert, elektrometrisch 














Pu n % 
< 2,8 _ 0 
2,8 514 18 
3,8 628 48 
4,6 526 36 
5,2 | 212 30 
6,8 535 46 
8,6 1776 61 
9,4 1346 48 
9,9 1128 29 
10,1 - 0 


gemessen. 





30 #0 30 60 70 80 30pn, 
Abb. 10. 


Keimung, die noch dazu den Vorteil hatte, daß sie sehr schnell eintrat. 
Tabelle 12 und Abb. 10 geben die Befunde für Impatiens sultani. Die 
Zweigipfligkeit der Kurve tritt deutlich hervor. Bei py 3,8 und py 8,6 


sind maximale Werte für den Keimprozentsatz erreicht. 
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Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse bei Impatiens Holstii. Es ist 
ein Tiefpunkt in der Keimfähigkeit um py 5,0. Das zweite Maximum 
in alkalischem Gebiet ist breit und flach. Tabelle 13 und Abb. 11 ver- 
anschaulichen die Ergebnisse. 


Tabelle 13. Pollen von Impatiens Holstii in 7%iger Rohrzuckerlösung (mit 0,1% 
CaCl,) kultiviert. py durch n/10 NaOH oder n/10 HCl geändert, elektrometrisch 


























gemessen. 

Pu n % Pu n % 
2,5 ER 68 721 | 41 
2,8 568 30 7,4 1009 47 
3,2 1092 55 8,7 1037 45 
4,4 1878 31 9,3 1451 49 
5,2 2192 29 10,1 972 24 
6,0 2142 40 10,5 — 0 


Die Pollenkörner platzten bei beiden Arten nur selten. Die för- 
dernde Wirkung der schwach alkalischen Lösung, die sich besonders — 
darauf wird später einzugehen sein 
— in dem Pollenschlauchwachstum 
bemerkbar machte, war die Veran- 
lassung, daß auch mit anderen Basen 
ähnliche Versuche angestellt wurden. 
Reiches Blütenmaterial — die Zeit 
des Blühens ist oft zu kurz, um neu- 
aufkommenden Problemen näher- 
treten zu können, da das Suchen 
nach der geeigneten Zuckerkonzen- 
tration zu lange dauert — ermöglichte es, das Verhalten der Pollen- 
körner von Impatiens Holstii in schwach ammoniakalischer Lösung zu 





Abb. 11. 











Tabelle 14. Pollen von Impatiens Holstii 20 
in 7%iger Rohrzuckerlösung (mit 0,1% % 
CaCl,)kultiviert. p, durch NH; geändert, 60 
elektrometrisch gemessen. 50 
Pu n % 
6,0 702 41 
6,8 875 48 
8,0 906 65 2 
9,4 716 44 
10,8 930 28 7 80 30 Dp, 
11,3 _ 0 Abb. 12. 








prüfen. In Tabelle 14 und Abb. 12 sind die Ergebnisse, die durch Zusatz 
von NH, erzielt wurden, wiedergegeben. Gleichzeitig ist die Kurve, die 
mit NaOH erhalten wurde, gestrichelt mit eingezeichnet. 
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Der Keimprozentsatz wurde in den Versuchen mit Ammoniak deut- 
lich heraufgesetzt. Das Maximum ist spitz, höher und liegt bei py 8,0. 
Die Werte für py 6,0 und 9,3 weichen nur wenig von den entsprechenden 
in alkalischer Lösung ab. Die Deutung dieser Erscheinung wird später 
versucht werden. Es ist jetzt noch die Auswahl von Ammoniak für die 
Versuche zu begründen. In bezug auf das Eindringen von stark und 
schwach dissoziierenden Verbindungen in die Pflanzenzelle besteht ein 
prinzipieller Unterschied (Hößer 20, Kap. 8). Starke Basen permeieren 
sehr schwer, schwache Basen sehr leicht in die lebenden Protoplasten. 
„Es ist sogar zweifelhaft, ob die starken Basen in die lebenden Zellen 
überhaupt merklich eindringen‘ (HöBer, S. 456). Nach dem heutigen 
Stande der Wissenschaft beruht dieser Unterschied in der Permeierfähig- 
keit von Säuren und Basen wahrscheinlich darauf, daß nur undissoziierte 
Moleküle in den Protoplasten eindringen können. Bei py-Anderung 
durch Ammoniak, einer schwach dissoziierten Base, bestand daher die 
Möglichkeit, daß auch das py des Zellinhaltes geändert wurde; keines- 
wegs die Wahrscheinlichkeit, da nach den Ergebnissen von OSTERHOUT 
an Valonia (zit. nach HöBEr, S. 466) eine wesentliche p,-Anderung des 
Zellsaftes nicht erreicht wurde. Hierauf wird bei der RT der 
Versuchsergebnisse zurückzukommen sein. 


2. Pollenschlauchwachstum als Kriterium. 


Noch weit komplexer bedingt als die Pollenkeimung ist das Pollen- 
schlauchwachstum. Es dürfte kaum einem Zweifel unterliegen, daß 
durch die Mannigfaltigkeit der äußeren Bedingungen, zu der die Deter- 
mination des Schlauchwachstums durch das Pollenkorn selbst kommt — 
und die ist unfaßbar — die zu erwartende Divergenz in den Ergebnissen 
sehr groß sein wird. In der Literatur lauten die Angaben allgemein 
dahin, daß auf künstlichem Substrat die Länge, die der Pollenschlauch 
in vivo erhalten muß, nicht erreicht wird. Jost (24a) bemühte sich durch 
Hinzufügen von chemischen Agenzien die Verhältnisse in der Natur nach- 
zuahmen. Er hatte jedoch nie Erfolg, so daß wir bei ihm noch die An- 
gabe finden (Jost, S. 113): „Überhaupt ist es bis jetzt noch nicht ge- 
lungen, Pollenschläuche außerhalb des Gynaeciums so wachsen zu sehen, 
daß sie die Länge erreichen, die sie zur Ausübung ihrer Funktion nötig 
hätten.‘ Daß wir auch jetzt erst ganz wenig Pflanzen kennen, deren 
Pollenschläuche in vitro ebensolang werden wie in vivo, ist bedingt durch 
die Schwierigkeit, in das Lebensvermögen des Objektes einzudringen ; 
daß wir überhaupt solche kennen, ist rein zufälliger Natur. BoBILiorr- 
PReisser (24) fand für Vinca minor das Verhältnis der Schlauchlänge 
auf der Narbe zu dem auf künstlichem Substrat im Mittel sogar zu 0,7:1. 
BRınk (7) konnte für einige Liliaceen den Nachweis erbringen, daß die 
Pollenschläuche die in vivo nötige Länge erreichten, wenn sie in einer 
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Zucker-Agarlösung wuchsen, der etwas sterile Hefe zugesetzt war. Im 
allgemeinen gilt aber wohl noch der Satz, daß der Pollenschlauch in vitro 
nicht die normale Länge erreicht. 

Die hier mitgeteilten Versuche hatten auch bis auf die an einereinzigen 
Pflanze kein anderes Ergebnis. Es ist durchgängig so, daß ein Optimum 
für die Pollenschlauchlänge vorhanden ist, welches jedoch bei den ver- 
schiedenen Pflanzen so verschieden liegt, daß die Besprechung einzeln er- 
folgen muß. Die Ergebnisse sind in Tabellen wiedergegeben, welche die 
Anzahl der gemessenen Schläuche, die absolute Länge in u, die relative 
Länge bezogen auf den Pollenkorndurchmesser und die Werte des Durch- 
messers enthalten (siehe auch Tabelle 1, S.109). Naturgemäß ist die 
Schlauchlänge eine Funktion der Zeit ; auch das erste Auskeimen braucht 
nicht bei allen Pflanzen gleich rasch zu erfolgen, so daß auch hierauf 
näher eingegangen werden muß. 

Bei Berberis aquifolium waren etwa */, Stunde nach der Aussaat An- 
sätze zur Keimung zu sehen. Die Dauer der Keimung betrug ungefähr 
7Stunden. Die Messungen sind nach Beendigung des Wachstums ge- 
macht, so daß die Tabellenwerte (Tabelle 15) Endlängen der Schläuche 
bezeichnen. Das Maximum des Pollenschlauchwachstums liegt bei py 3,8. 


Tabelle 15. Pollenschlauchwachstum von Berberis aquifolium in 25%iger Rohr- 
zuckerlösung. n = Anzahl der gemessenen Pollenschläuche, D = Pollenkorn- 


D 
durchmesser in u, L = durchschnittliche Länge in u, = durchschnittliche Länge 


auf D bezogen. p, kolorimetrisch gemessen. 














Pu n L D L/D 
3,3 65 69,1 57,6 1,2 
3,8 96 386,6 57,6 6,4 
4,5 183 270,7 57,6 4,7 
6,4 102 265,0 57,6 4,6 
6,8 29 161,3 57,6 2,8 








Sehr oft platzten die Pollenschläuche, nachdem sie ihr Wachstum 
eingestellt hatten. Bei der Messung der Schläuche und Pollenkörner war 
noch eine andere Frage zu beachten. BRINK (25) hat darauf aufmerksam 
gemacht, daß der Pollenkorndurchmesser bei der Keimung abnimmt. 
Die Allgemeingültigkeit dieser für den Bastard Linaria vulgaris x L. pur- 
purea bewiesenen und durch ,,observations on a number of other forms“ 
erkannten Tatsache ist jedoch noch nicht sichergestellt und bedarf zur Be- 
stätigung noch einer Reihe ähnlicher Ergebnisse. Ihre Notwendigkeit ist 
nicht zu folgern, wenn man bedenkt, daß nicht immer die Exine dem 
äußeren Druck nachzugeben braucht. Es könnte die Starrheit der Mem- 
bran die Schrumpfung verhindern, so daß gleichsam das Gehäuse in 
seiner Form erhalten bliebe. Schließlich wird die Abnahme abhängig von 
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der Pollenschlauchlänge sein, und zwar derart, daB ein kurzer Schlauch 
keine merkliche Veränderung des Pollenkorns nach sich zieht. Für Ber- 
beris konnte eine Verkleinerung im Durchmesser der kugeligen Pollen- 
körner um 8,4 u festgestellt werden. Vor der Keimung betrug er 57,6 u 
im Durchschnitt, nachher 49,2 u im Mittel aus 96 Messungen. Diese 
starke Schrumpfung gilt nur für die Pollenkörner in einer Nährlösung 
mit py 3,8, in der die Schläuche ihre größte Länge erreichten. In den 
anderen Lösungen war eine Änderung des Durchmessers nicht feststell- 
bar oder nur vereinzelt vorhanden. 

Corylus avellana hatte immer nur sehr kurze Schläuche. Nach etwa 
1 Stunde fing das Wachstum an und stand nach 18 Stunden still. Die 
Messungen, deren Werte in Tabelle 16 mitgeteilt sind, sind nach 7 Stun- 
den gemacht, da die Länge der Pollenschläuche dann nur mehr wenig 
zunahm. Die größte Länge wurde bei py 4,4 mit 100,6 „ erreicht. Sie 
vermochte jedoch noch nicht eine Verkleinerung des Pollenkorns her- 
vorzurufen. 


Tabelle 16. Pollenschlauchwachstum von Corylus avellana in 25%iger 
Rohrzuckerlésung. p, kolorimetrisch gemessen. 




















Pu n L D L/D 
3,2 61 46,4 25,8 1,8 
3,7 108 64,5 25,8 2,5 
4,4 91 100,6 25,8 3,9 
5,8 80 69,6 25,8 2,7 
6,1 79 38,7 25,8 1,5 
6,8 114 56,8 25,8 2,2 
8,3 87 38,7 25,8 1,5 
9,3 73 28,4 25,8 11 


Bei Ribes alpinum trat die Keimung im giinstigsten Falle nach einer 
halben Stunde ein. Die Pollenschlauchmessungen sind nach 24 Stunden, 
als das sehr langsam fortschreitende Wachstum beendet war, vorgenom- 
men worden. Die größte durchschnittliche Pollenschlauchlänge wurde in 
reiner Zuckerlésung bei py 5,2 erreicht. 


Tabelle 17. Pollenschlauchwachstum von Ribes aipinum in 40% iger 
Rohrzuckerlösung. p, kolorimetrisch gemessen. 




















Pu n L D L/D 
3,4 82 172,8 28,8 6,0 
4,2 196 518,4 28,8 18,0 
5,2 173 1175,0 28,8 40,8 
7,1 159 1023,0 28,8 37,2 
7,7 126 720,0 28,8 25,0 
8.3 109 123,8 28,8 4,3 
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Der Durchmesser ist nach der Keimung um 6,4 u kleiner, wie sich 
aus insgesamt 316 Messungen ergab, und zwar bei den Pollenkörnern, 
die in Lösungen zwischen den py-Grenzen 4,2 und 7,9 gekeimt hatten. 

Hieraus geht hervor, daß die Schrumpfung der Pollenkörner nur von 
der Schlauchlänge abhängt, die in den angegebenen py-Grenzen am größ- 
ten war, nicht vom px der Nährlösung. 

Für Aesculus flava liegt das Pollenschlauchoptimum ebenfalls bei 
Pu 5,2, in reiner Zuckerlösung. Obwohl der Keimprozentsatz bei Aescu- 
lus recht hoch war und gutes Wachstum zu erwarten war, blieben die 
Schläuche nur kurz, platzten oft und stellten nach höchstens 3 Stunden 
ihr Wachstum ein. Die Messungen wurden 3 Stunden nach Ansatz des 
Versuchs gemacht. 


Tabelle 18. Pollenschlauchwachstum von Aesculus flava in 15%iger 
Rohrzuckerlösung. p, kolorimetrisch gemessen. 




















Pu n L D L/D 
2,6 76 16,0 32 0,5 
3,0 98 19,2 32 0,6 
3,4 125 25,6 32 0,8 
4,2 105 38,4 32 1,2 
5,2 99 118,4 32 3,7 
7,4 61 64,0 32 2,0 
8,1 71 35,2 32 1,1 


Auch hier ergab sich eine Schrumpfung der Pollenkörner, die jedoch 
nur klein blieb und überhaupt nur in py 5,2 und 7,4 ermittelt werden 
konnte. Die Werte vor und nach der Keimung verhielten sich durch- 
schnittlich wie 32: 29,2 u, aus 105 Messungen ermittelt. 

Bei den Heterostylen waren die Pollenschläuche der kurzgriffligen 
Blüten am Ende keulig angeschwollen und oft geplatzt. Diese Beobach- 
tung wurde besonders häufig an den im Jahre 1928 untersuchten Exem- 
plaren von Primula elatior gemacht, die vielleicht in schlechteren Er- 
nährungsbedingungen für den Pollen ihren Grund finden könnte. Es sei 
hier jetzt auch auf die Unterschiede zwischen den beiden Rassen im 
Keimprozentsatz hingewiesen. Der Pollen der kurzgriffligen Blüten 
platzte sehr viel leichter und keimte in geringerer Zahl aus, und zwar 
sowohl bei Primula elatior wie bei P. acaulis. Dasselbe fand bereits Cor- 
RENS (26) für die letztgenannte Art, wenn er sagt: „Das eine glaube ich 
mit ziemlicher Sicherheit behaupten zu können, daß nämlich die kleinen 
Pollenkörner (die auch bei illegitimer Kreuzung bessere Resultate geben) 
den größeren etwas überlegen und weniger empfindlichsind.‘“ Prunpt (5) 
kam ebenfalls zu dem Ergebnis, daß der Pollen der kurzgriffligen Pflan- 
zen weniger gut keimte als der der langgriffligen. Weitere Unterschiede 
konnten aber bisher nicht gefunden werden. Aus den Tabellen für das 
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Schlauchwachstum (Tabelle 19, S. 126, für Primula elatior, Tabelle 20, 
S. 127, für P. acaulis) geht nun hervor, daß auch die Schlauchlänge, und 
zwar die Endlänge, bei den beiden Formen verschieden ist. Das steht 
in gewissem Gegensatz zu CORRENS’ Feststellung, daß für Primula acaulis 
als nächstliegendes Resultat die Tatsache, ‚daß die beiden Pollenformen 
in gleicher Zeit ungefähr gleich lange Schläuche treiben‘, Geltung habe 
(CORRENS 26, S. 267). Die Versuchsbedingungen hatte ich genau wie 
CoRRENS für beide Sorten gleich gestaltet durch Aussaat in zwei dicht 
nebeneinander liegenden Tropfen in einer Ringkammer. Da das Wachs- 
tum nach etwa 6 Stunden aufhörte — Ansätze zur Keimung waren nach 
45 Minuten zu sehen —, wurden die Präparate dann ausgezählt und ge- 
messen. 


Tabelle19. Pollenschlauchwachstum von Primula elatior in 25% iger Zuckerlösung. 
Werte aus dem Jahre 1929, die im wesentlichen mit denen von 1928 überein- 
stimmten. p, elektrometrisch gemessen. 


19a (langgrifflig). 














Pa n L D L/D 
2,7 59 55,7 19,2 2,9 
3,1 112 107,5 19,2 5,6 
4,2 153 236,2 19,2 12,3 
5,1 149 157,4 19,2 8,2 
5,9 142 190,1 19,2 9,9 
6,6 136 92,2 19,2 4,8 
7,6 151 132,5 19,2 6,9 
8,9 164 130,6 19,2 6,8 
9,4 79 30,7 19,2 1,6 
19b (kurzgrifflig). 

Py n L D L/D 
2,7 69 41,6 32 1,3 
3,1 119 70,4 32 2,2 
4,2 121 108,8 32 3,4 
5,1 98 48,0 32 1,5 
5,9 96 96,0 32 3,1 
6,6 81 70,4 32 2,2 
7,6 116 76,8 32 2,4 
8,9 118 70,4 32 2,2 
9,4 59 51,2 32 1,6 














Die nur bei den Longistylen meBbare geringe Schrumpfung des kuge- 
ligen Pollenkorns betrug 3,2 4 bei langen Pollenschläuchen. Bei den 
beiden untersuchten Heterostylen hat das Pollenschlauchwachstum kein 
ausgesprochenes Optimum.. Nach dem oben Ausgeführten, daß uns das 
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Wachstum des Pollenschlauches in seinen Urvorgängen unbekannt ist, 
daß seine Entwicklung an eine bestimmte, unsichtbare, unfaßbare Struk- 
tur in der Konfiguration der Zellkolloide gebunden ist, ist die Unmöglich- 
keit seiner Erklärung deutlich. Es mag noch einmal in besonderer 
Schärfe gesagt sein, daß unser Wissen in der pollenphysiologischen For- 
schung phänomenologisch ist, nur Erscheinungen beschrieben werden, 
deren Sein mannigfaltig begründet ist, deren innere Ursächlichkeit, deren 
Verknüpftsein uns verhüllt ist. 


Tabelle 20. Pollenschlauchwachstum von Primula acaulis in 25%iger 
Rohrzuckerlösung. pg elektrometrisch gemessen. 














Tab. 20a (langgrifflig). 

Pu n L D L/D 

2,9 102 117,1 19,2 6,1 

3,6 119 230,4 19,2 12,0 

4,2 126 222,6 19,2 11,8 

4,7 122 159,4 19,2 8,3 

5,7 119 240,0 19,2 12,5 

7,1 108 234,2 19,2 12,2 

8,7 129 230,4 19,2 12,0 

9,7 105 159,4 19,2 8,3 

Tab. 20b (kurzgrifflig). 

Pu n L D L/D 
2,9 52 41,6 32 1,3 
3,6 87 57,6 32 18 
4,2 69 80,0 32 2,5 
4,7 119 102,0 32 3,2 
5,7 98 67,2 32 2,1 
za 134 102,4 32 3,2 
8,7 123 124,8 32 3,9 
9,7 99 35,2 32 1,1 














Wenn Lathyrus rotundifolius und Impatiens sultani sowie I. Holstii 
zuletzt besprochen werden, so geschieht das aus einem besonderen 
Grunde. Schon bei Lathyrus rotundifolius war das Wachstum im alkali- 
schen Medium besser als in saurem, wie Tabelle 21 zeigt. Die Pollen- 
körner sind quaderförmig, so daß sie in der Aufsicht annähernd recht- 
eckig erscheinen, somit die Angabe von Länge und Breite nötig wurde, 
die mit D, und D, bezeichnet wurde. Bei den Pollenschlauchlängen, die 
mehr als das 50fache von D, betrugen, war eine Verkleinerung des Pollen- 
korns gut zu messen. Waren die Verhältnisse von D, : D, gleich 48,3: 38,4 
vor der Keimung, so ergaben sich nach Beendigung des Wachstums 
Werte wie 39,4:34,5. Die Entwicklung der Schläuche dauerte bis zu 
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20 Stunden, so daß die Messungen und Zählungen nach 22 Stunden ge- 
macht wurden. Maximale Pollenschlauchlänge wurde bei p,; 8,1 erreicht. 

Fast noch deutlicher war eine Wachstumsbeschleunigung in alkali- 
schen Medien bei den beiden untersuchten Impatiens-Arten. Bei der 
Auswahl der Nährlösungen erwies sich ein Zusatz von 0,1% CaCl, als 
geeignet, um das sehr lästige Platzen zu verhindern. Der Pollen sowohl 


Tabelle 21. Poll hlauchwachstum von Lathyrus rotundifolius in 25% iger 
Zuckerlösung. Pa kolorimetrisch gemessen. 











Pa n L D,: D: L/De 
2,4 122 622,1 48,3 : 38,4 16,2 
3,0 115 768,0 48,3 : 38,4 20,0 
3,8 101 2024,7 48,3 : 38,4 52,7 
5,0 159 2934,2 48,3 : 38,4 76,4 
7,0 109 3421,4 48,3 : 38,4 89,1 
8,1 126 4397,0 48,3 : 38,4 114,5 
9,1 81 4120,1 48,3 : 38,4 107,3 














von Impatiens sultani wie der von I. Holstii wächst in dieser Lösung sehr 
schnell. 10 Minuten nach der Aussaat waren bereits die ersten Ansätze 
der Keimung zu sehen, und zwar meist in solch großer Zahl, daß es not- 
wendig wurde, die Präparate nach einer halben Stunde zu fixieren, damit 
Messungen und Zählungen überhaupt möglich blieben. Tabelle 22 und 23 
geben die Daten für die Pollenschlauchlängen von J. sultani und I. Hol- 


Tabelle 22. Pollenschlauchwachstum von Impatiens sultani in Tiger 
Zuckerlösung (mit 0,1% CaCl,). pg elektrometrisch gemessen. 




















Pu n L D,: De L/De 
28 86 136,8 42,8 : 28,5 4,8 
3,8 127 148,2 42,8 : 28,5 5,2 
4,6 119 171,0 42,8 : 28,5 6,0 
5,2 172 244,7 42,8 : 28,5 9,2 
6,8 124 296,4 42,8 : 28,5 10,4 
8,6 109 584,2 42,8 : 28,5 20,5 
9,4 115 564,3 42,8 : 28,5 19,8 
9,9 102 376,2 42,8 : 28,5 13,2 


stii, wobei die Werte nicht endgültige Längen darstellen, sondern die 
in der Zeit bis zur Fixierung erreichten. 

Wir haben bei beiden Jmpatiens-Arten für das Pollenschlauchwachs- 
tum kein ausgesprochenes Maximum. Abb. 13 zeigt Mikrophotogramme 
von Pollenkulturen mit /mpatiens Holstii in Zuckerlösungen und in 
Zuckerlösungen + NaOH mit py 7,4. Bei Impatiens Holstii wurden die 
Pollenschläuche in der durch NaOH geänderten Wasserstoffionenkon- 
zentration länger als in der durch NH, geänderten. 
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a) in reiner 7°, iger Zuckerlösung (mit 0,1% CaCl.). p,, = 5,2. 





b) in 7% iger Zuckerlösung (mit 0,1% CaCl) plus n/10 NaOH. py = 7,4. 
Abb. 13. Pollenkulturen von Impatiens Holstii. (Etwa 120fache Vergrößerung.) 


Die Deutung dieser Erscheinung wird in der Zusammenfassung ver- 
sucht werden. Eine Verkleinerung der Pollenkérner war selbst bei aus- 
gewachsenen Schläuchen nicht meßbar. Wir haben hier zum ersten Male 


Planta Bd. 9 9 
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den Fall, daß selbst sehr lange Pollenschläuche keine merkliche Schrump- 
fung des Pollenkorns hervorrufen. 


Tabelle 23. Pollenschlauchwachst von Impatiens Holstii in 7%iger 
Zuckerlösung (mit CaCl,). pg elektrometrisch gemessen. 
Pa durch NaOH geändert. 











Pu ñ L D, : D; L/D: 
28 81 148,2 42,8 : 28,5 5,2 
3,2 119 205,2 42,8 : 28,5 5,4 
44 122 119,7 42,8 : 28,5 5,1 
5,2 137 246,5 42,8 : 28,5 9,0 
6,0 106 319,2 42,8 : 28,5 11,2 
6,8 127 302,1 42,8 : 28,5 10,6 
7,4 142 285,0 42,8 : 28,5 10,0 
8,7 98 379,1 42,8 : 22,5 13,3 
9,3 118 319,2 42,8 : 28,5 11,2 
10,1 101 216,6 42,8 : 28,5 7,6 


Pa durch NH, geändert. 





Pu n L D, : D: L/D; 

















6,0 79 185,2 42,8 : 28,5 6,5 
6,8 90 230,8 42,8 : 28,5 8,1 
8,0 103 287,9 42,8 : 28,5 10,1 
9,4 98 285,0 42,8 : 28,5 10,0 
10,8 97 142,5 42,8 : 28,5 5,0 


d) Zusammenfassung. 

Eine kritische Betrachtung der im vorhergehenden mitgeteilten Ver- 
suchsergebnisse wird einerseits die Unmöglichkeit, Schemata für das phy- 
siologische Verhalten der Mikrosporen der höheren Pflanzen aufzustellen, 
dartun, andererseits eine Erklärung der Verschiedenheiten im Verhalten 
geradezu herausfordern. Wenn wir aber an die im theoretischen Teil 
entwickelten Wirkungsmöglichkeiten des p,, denken, die qualitativer wie 
quantitativer Natur sein können, indem sie einmal eine Strukturände- 
rung der Plasmakolloide hervorrufen, ein andermal das Oxydoreduk- 
tionsvermögen ändern, die dazu verknüpft sind mit den Wirkungen der 
Natrium- bzw. Chlor-Ionen, so ist damit ein Grund für die Kompliziert- 
heit der Reaktionen, die sich sowohl in der Pollenkeimung wie im Wachs- 
tum bemerkbar macht, angedeutet. Zugleich ist aber auch die Zwei- 
gipfligkeit der Kurven, die für den Keimprozentsatz einiger Pflanzen bei 
verschiedenem py erhalten wurde, im Sinne dertheoretischen Ausführung 
erklärbar. Wenn wir uns weiterhin vergegenwärtigen, daß Quellung, 
Hydradation in bestimmtem Maß, primäre Voraussetzung für Wachs- 
tum und Keimung ist, daß im isoelektrischen Punkt ein Minimum der 
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Quellungsfähigkeit der Proteine ist, so kann auch darin die Zweigipfhg- 
keit eine Erklärung finden. Die Bedeutung des Wassergehaltes für die 
Pollenphysiologie erhellt aus der Tatsache, daß mit dem Wassergehalt 
Stoffwechselvorgänge in Zusammenhang stehen — es ist nach Horn (27) 
das Verhältnis von Stärke zu Zucker in den Blättern eine Funktion 
des Wassergehaltes —; die Möglichkeit veränderten Gasaustausches bei 
veränderter Kolloidquellung besteht (SPEK 28), sie wird zugleich aber 
unübersehbar, wenn wir bedenken, daß das Wasser nicht nur den Quel- 
lungsgrad, sondern auch den Lösungszustand, den Ionisationsgrad und 
andere physikalisch-chemische Faktoren bedingt. Die hier erhaltenen 
doppelgipfligen Kurven finden Analoga in denen, die Hopkıns (29) für 
Wachstum, Teilung und Bewegung von Amoeba proteus, Hrxon (30) bei 
der Keimungsintensität der Getreide, ARRHENIUS (31) bei Wachstums- 
vorgängen überhaupt, schließlich STRUGGER (32) bei der Untersuchung 
über den Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf das Protoplasma 
der Wurzelhaare von Hordeum vulgare fanden. Andererseits bleibt natür- 
lich die Möglichkeit bestehen, daß nur ein Optimum für Keimfähigkeit 
vorliegt, ein Fall, der bei Berberis aquifolium, vielleicht auch bei den 
Ericaceen verwirklicht ist. Bei Berberis ist allerdings, darauf wurde 
schon hingewiesen, eine Schädigung durch die Na- und Cl-Ionen in Be- 
tracht zu ziehen. 

Wenden wir uns nun der Wirkung verschieden dissoziierender Basen 
zu, wie sie bei Impatiens Holstii geprüft wurde. Die offensichtliche 
Diskrepanz zwischen den mit NaOH und NH; erhaltenen Werten im 
Keimprozentsatz, wie sie aus Tabelle 13 und Tabelle 14, S. 121 mit 
den zugehörigen Kurven hervorgeht, kann verschiedene Erklärungen 
finden. Es ist die Pufferung in dem mit Ammoniak geänderten System 
etwas größer, und sie mag genügen, um das vielleicht zur Keimauslösung 
günstigste py eine Zeitlang zu erhalten, so daß selbst. die etwas ‚‚trä- 
geren‘* Pollenkörner — naturgemäß keimen nicht alle gleichzeitig aus — 
die Keimung beginnen. Dann könnte ein Grund in den durch die größere 
Permeierfähigkeit der Ammoniakmoleküle geänderten Innenbedingungen 
zu suchen sein. Schließlich ist die Möglichkeit vorhanden, daß nach dem 
ARrnpr-SchurLtzeschen Wirkungsgesetz das Ammoniak stimulierend 
wirkt. Da die Pollenschlauchlängen im NaOH höhere Werte erreichen 
(siehe Tabelle 23, S. 130) als in Ammoniak, wird man vielleicht nicht 
fehl gehen, wenn man die Erhöhung des Keimprozentsatzes als Stimu- 
lation, als Reizwirkung deutet. Die mannigfach bedingten unterschied- 
lichen Ergebnisse beim Pollenschlauchwachstum sind ebensowenig einer 
eindeutigen Erklärung zugängig, ja viel weniger als die Pollenkeimung, 
da sie mehr noch von der Individualität des Pollenkorns abhängen. 


9* 
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Ill. Versuche über weitere Bedingungen für die Pollenkeimung 
und das Pollenschlauchwachstum. 
a) Stimulationsversuche. 

Oft genug kam der Fall vor, daß beim Auswählen der geeigneten 
Zuckerlösung sich diese zwar finden ließ, immer der Keimprozentsatz 
aber noch recht gering war, so daß seine Erhöhung im Interesse der 
größeren Sicherheit wünschenswert schien. Dabei waren mehrere Wege 
gangbar: Zufügung von Stimulantien oder oberflächenaktiven Stoffen, 
oder Temperaturänderung. 

Der erste wurde bei Primula elatior im Mai 1928 versucht, und zwar 
mit Kupfersulfat als Stimulationsmittel, weil gerade die günstige Wir- 
kung des Kupfers auf den Pollen einen Beleg in der Literatur fand. 
Mıant (33) hatte Pollenkörner in Lösungen keimen lassen, in denen zu- 
vor einige Tage ein Stückchen Kupfer gelegen hatte, oder in deren Nähe 
im dampfgesättigten Raume etwas Kupfer lag. Er sagt (S. 463): ,,Keim- 
fähige Pollenkörner keimen in leicht gekupfertem Wasser oder Lösungen, 
viel besser als in einfachem Wasser und Nährflüssigkeiten. Es zeigt sich 
also eine befördernde Wirkung, welche sich nicht nur in der größeren 
Anzahl der gekeimten, sondern auch in dem regelmäßigeren und rasche- 
ren Wachstum der Keimschläuche äußert.“ Daß die Wirkung des Kup- 
fers, welches in Lösung vorhanden ist, sich auch zeigen muß, wenn das 
Kupfer nur in der Nähe des Kulturtropfens liegt, ist erklärlich, da wir 
prinzipiell das gleiche vor uns haben. Denn es werden vom Metall ab- 
dissoziierte Moleküle in die Lösung kommen. Durch bloßes Hineinlegen 
hat man aber gar kein Maß für die Konzentration des Kupfers, so daß 
aus diesem und den noch zu besprechenden Gründen das Kupfersulfat 
in homöopathischen Verdünnungen angewandt wurde. Von KoLısk0(34) 
an Pflanzen, von JUNKER (35) an Paramäcien, von JUNKER und WIEBEN 
(36) an Pilzen ist anscheinend der Nachweis erbracht worden, daß Metali- 
salzlösungen und organische Agenzien zum Teil recht komplexer Natur 
bis zur Verdünnung von 1:10%2 noch bedeutende Einflüsse auf Wachs- 
tum und Vermehrung besitzen. Es bestand somit die Aussicht, durch 
Kupfersulfatzusatz das Wachstum zu stimulieren. Es wurde zum Nähr- 
medium Kupfersulfat bis zur Verdünnung 1: 107 zugesetzt. In Tabelle 24 
und Abb. 14 sind die Ergebnisse, die bei Primula elatior lang- und kurz- 
grifflig erhalten wurden, aufgezeichnet. 

Die Werte stellen Mittelwerte aus je sechs Versuchen dar. Während 
man geneigt sein könnte, für Primula elatior kurzgrifflig eine Stimulation 
durch das Kupfer anzunehmen, ist das für die longistyle Form nicht mög- 
lich. Noch viel weniger ist es möglich, an bestimmte Verdünnungen ein 
Maximum oder Minimum der Keimfähigkeit zu knüpfen. So war das 
Ergebnis: Schwache Stimulation für die kurzgrifflige, keine faßbare Wir- 
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Tabelle 24. Keimprozentsatz von Primula elatior in 25%iger Zuckerlésung mit 
Kupfersulfatzusatz. In der ersten Spalte sind die Konzentrationen des Kupfer- 
sulfats angegeben. Es bedeutet z. B. 5 = 1: 105% Kupfersulfat. 























kurzgrifflige langgrifflige Form 
Cu n % n % 
—— 831 25 1075 36 
5 a 0 144 13 
6 577 24 503 24 
7 659 23 634 37 
8 444 26 . 303 24 
9 581 36 400 20 
10 842 41 1005 36 
11 642 24 536 36 
12 620 35 554 20 
13 736 33 497 47 
14 448 38 360 57 
15 485 42 328 51 
16 457 42 473 52 
17 460 20 132 28 


70 






7 On Fae CPV Se ae M 15 
Konzentration des Konzentrotion des 
Kurzgriffliche Form. Abb. 14. Langgriffliche Form. 


kung bei der langgriffligen Form. Es ist damit die Aussage M1ants (33) 
noch nicht widerlegt, da er mit ganz anderen Pflanzen arbeitete. Immer- 
hin ist seine Arbeit nur als ein Hinweis zu werten, da jede quantitative 
Erfassung und Auswertung fehlt. Für die Lésung des Problems der Wir- 
kung kleinster Entitäten ist aber nichts im Sinne KozisKkos (34) oder 
JUNKERS (35) gewonnen. Im Gegenteil lehren diese Versuche, die aufs 
sorgfältigste angestellt wurden, unter Anwendung von in Quarzgefäßen 
destilliertem Wasser, wie große Schwankungen auftreten können, und 
lassen eher die Annahme zu, daß Lösungen, die Mengen enthalten, welche 
jenseits der Feststellbarkeitsgrenze liegen, keine nennenswerten Wir- 
kungen mehr ausüben. Nach den Nachuntersuchungen und der mathe- 
matischen Auswertung durch FENNER (37) kommt den Ergebnissen, die 
Korısko an Weizenkörnern, JUNKER an Paramäcien erhielt, keine Be- 
weiskraft zu, da bei dem ersten Forscher die Versuche falsch ausgewertet 
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sind, bei dem zweiten das Material nicht ausreicht, um so weitgehende 
Schlüsse daraus zu ziehen. 

Bei weiteren Versuchen erschien es wünschenswert, das Platzen der 
Pollen in den Nährlösungen möglichst herabzusetzen. Es wurde durch 
Zufügen von Caleiumchlorid versucht, da das Calcium auf die Plasma- 
haut verdichtend wirkt, und führte bei Impatiens zu einem Ergebnis. 
Das Platzen wurde herabgesetzt und zugleich der Keimprozentsatz er- 
höht. Es trat in reinen Zuckerlösungen meist nur geringe Keimung auf. 
Durch Zusatz von Calciumchlorid wurde die Keimung gut, die Pollen- 
schläuche wurden länger. Die stimulierende Wirkung des Calciums er- 
wähnt schon Brix (8), der im Gegensatz zu den Alkali- und übrigen Erd- 
alkalimetallen, die noch in hohen Verdünnungen stark giftig waren, eine 
Steigerung des Keimprozentes und des Pollenschlauchwachstums durch 
Ca-Ionen fand. Es blieb in den hier angeführten Versuchen gleichgültig, 
ob das Calcium in einer Konzentration von 0,1 oder 0,01% vorhanden 
war. Bei Impatiens wurden auch Versuche mit physiologisch ausge- 
glichenen Lösungen gemacht, die aber zu keinem positiven Ergebnis 
führten, so daß eine nähere Besprechung sich erübrigt. 


b) Versuche mit oberflächenaktiven Stoffen. 

Ehe jedoch die günstige Wirkung des Calciums auf den Impatiens- 
Pollen erkannt war, wurde die Einwirkung oberflächenaktiver Stoffe 
untersucht, um durch Erniedrigung der Oberflächenspannung das Plat- 
zen herabzusetzen, den Keimprozentsatz zu erhöhen. Es gibt eine Reihe 
experimenteller Belege für die Annahme, daß Herabsetzung der Ober- 
flächenspannung Zellteilung auslösen kann (KkIZENECKŸ und DupsKA 
38, WoLr 39, Gray 40, BAUER 41). KRAUSPE (42) fand beim Soorpilz 
bei verminderter Oberflächenspannung Mycelwachstum, so daß der Ver- 
such, bei Pollenkulturen dieses Mittel anzuwenden, Begründung hatte. 
Es darf hier nicht übergangen werden, daß Spex (43) Einwände gegen 
die Oberflächenspannungstheorie gemacht hat, da nach ihm auch solche 
Stoffe, welche die Oberflächentension erhöhen, Teilung anregen. Es war 
anzunehmen, daß die kapillaraktiven Stoffe auch die Oberflächenspan- 
nung des Plasmas ändern, diese Strukturänderung dann sekundär Tei- 
lung auslöst. Die bei Impatiens angestellten Versuche — als kapillar- 

Tabelle 25. Keimprozentsatz von Pollen von Impatiens sultani. 














in 5%iger Zuckerlüsg. % 0.5. : H,0 ! 
0,1% Natriumtaurocholat | vereinzelt Keimg. meist Platzen 0,690 
0,01% Saponin 6% meist Platzen 0,946 
0,01% Glyzirrhicin 8% sehr viel Platzen 0,985 
0.01% Kaliumoleat vereinzelt Keimg. meist Platzen 0,897 
Reine Zuckerlösung % viel Platzen 1,000 


1 0.8.:H,0 = Oberflächenspannung gegen destilliertes Wasser gemessen. 
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aktive Stoffe‘ waren Natriumtaurocholat, Kaliumoleat, Saponin, Gly- 
zirrhicin verwendet — ließen jedoch keine Ergebnisse in positivem Sinne 
erkennen, wie aus Tabelle 25 ersichtlich ist. Überall herrschte das Plat- 
zen vor. 

c) Temperaturversuche. 

Schließlich mögen die Versuche Erwähnung finden, welche die Ab- 
hängigkeit des Keimprozentsatzes von der Temperatur beleuchten soll- 
ten. Über die Rolle der Temperatur in der Biologie des Pollens scheint 
nur wenig bekannt zu sein. Bei DOROSCHENKO (44) finden wir Angaben 
über den Einfluß extremer Temperaturen auf die Lebensfähigkeit des 
Pollens. Nach ihm erträgt beispjelsweise der Pollen einer Art von Pflan- 
zen einige Zeit — 20° C, Antirrhinum majus sogar Temperaturen bis zu 
der der flüssigen Luft „ohne großen Schaden“, während Zea Mays schon 
bei 0° nach einigen Stunden die Fähigkeit, Befruchtung auszulösen, ver- 
liert. Die größere Empfindlichkeit des Pollens von Zea Mays wird durch 
den größeren Wassergehalt zu erklären versucht. Wichtiger, weil unter 
biologischen Verhältnissen angestellt, dürften die Untersuchungen von 
BuceHoLz und BLAKESLEE (45) sein, die 330 C als optimale Temperatur 
für die Keimung des Pollens von Datura stramonium auf der Narbe fan- 
den. In dem gut keimenden Pollen von Impatiens Holstii schien ein ge- 
eignetes Objekt für ähnliche Versuche auf künstlichem Nährboden ge- 
geben. Abgesehen von ihrem Wert für die Blütenbiologie, kann solchen 
Untersuchungen eine gewisse theoretische Bedeutung zukommen; denn 
aus der Form der Temperaturabhängigkeit des biologischen Vorganges 
kann vielleicht auf seine chemisch-physikalische Natur geschlossen wer- 
den. Sind doch Vorgänge, wie z. B. Adsorption oder die monomoleku- 
laren chemischen Reaktionen durch eine charakteristische Temperatur- 
abhängigkeit ausgezeichnet, während leider bisher genaue Untersuchun- 
gen über die Abhängigkeit der Quellung zu fehlen scheinen (FREUND- 
LICH 46, S. 942). Das ist um so bedauerlicher, als der Quellung ein weit- 
gehender Einfluß auf die Wachstumsvorgänge zugeschrieben wird. In 
dem hier mitgeteilten Versuche wurde so vorgegangen, daß die Kultur- 
lösungen und feuchten Kammern jeweils in den verschieden temperierten 
Räumen standen, der Pollen dort ausgesät wurde und die Präparate 
nach einer halben Stunde fixiert wurden. Es ergaben sich die in Ta- 
belle 26 mitgeteilten Ergebnisse. Bei 3° und 37° C wurde keine Keimung 
mehr beobachtet. 


Tabelle 26. Pollen von Impatiens Holstii bei 10, 20 und 32° C in 7%iger 
Rohrzuckerlösung (mit 0,1% CaCl,) kultiviert. Mittelwerte aus je 12 Versuchen. 








Grad Cels. n % L 
10 1152 30 302,8. 
20 1389 40 623,0 
32 1398 29 350,5 
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Wenn wir uns nochmals vergegenwärtigen, welche zahllosen Vor- 
gänge mit einem einfachsten biologischen Vorgang verknüpft sind, so 
werden wir Abweichungen von der R-G-T-Regel auf biologischem Gebiet 
erwarten und das Zutreffen bemerkenswert finden. Aus Tabelle 26 geht 
aber hervor, daß die Pollenschlauchlänge in der Zeiteinheit in dem Tem- 
peraturintervall von 10—20° C auf das Doppelte steigt, d.h. die van 
*tHorrsche Regel gilt. Daraus ergibt sich,daß beim Pollenschlauchwachs- 
tum von Impatiens die wesentlichen Vorgänge solche vom Typus mono- 
molekularer Reaktion sein können. Es muß aber späteren, ausgedehn- 
teren Untersuchungen vorbehalten bleiben, darzutun, inwieweit diese 
Annahme gerechtfertigt ist. Daß die R-G-T-Regel nicht für das ganze 
untersuchte Intervall zutrifft, liegt in der Natur des beobachteten Vor- 
ganges, der ein Lebensvorgang ist und somit ein Temperaturoptimum hat. 


IV. Ergänzende Versuche. 
Die bei den Impatiens-Arten gemachte Feststellung, daß das Pollen- 
korn keine meßbare Schrumpfung beim Schlauchwachstum erfährt, ließ 
eine Nachuntersuchung der Melandrium-Versuche von TiscHLER not- 
wendig werden. TiscHLER fand nämlich, daß bei Melandrium rubrum 
gerade die kleineren und schlechter aussehenden Pollenkörner besser 
keimten, d.h. zu einem höheren Prozentsatz, als die größeren. Da er 
aber seine Messungen erst 24 Stunden nach der Aussaat machte, ist der 
Einwand Brinks (25), daß es nur deshalb schien, als ob die kleineren 
besser keimten, weil der Durchmesser der Pollenkörner sich verkleinert 
hätte, wohl berechtigt. Nach TıscHLex (14) macht die durch die leichtere 
Keimung der kleineren Pollenkörner bedingte und durch Alkoholbehand- 
lung (siehe auch CoRRENS 13) noch verstärkbare Certation sich weit- 
gehend in der Nachkommenschaft bemerkbar, weil die kleineren Pollen- 
körner möglicherweise männlich determiniert seien. Das Material, das 
ich zur Nachuntersuchung heranzog, zeigte jedoch nicht die Größen- 
unterschiede, wie sie TISCHLER und unabhängig von ihm auch GRE- 
Guss (47), der Melandrium album untersuchte, fanden, die aber gerade 
ausschlaggebend für die bedeutungsvollen Schlüsse, die beide Forscher 
ziehen, sind. Während bei TiscHLer die Pollenkorngröße zwischen 2 
und bis zu 4,5 Teilstrichen (ein Teilstrich = 14,3 u) schwankt, sind bei 
mir die entsprechenden Werte nur 2—3 Teilstriche (ein Teilstrich — 
14,6 u). Die Keimung auf Zucker-Agarlésung war sehr gut. Die durch- 
schnittliche Pollenschlauchlänge betrug 207,2 u, das ist etwa das Sechs- 
fache des Durchmessers 2'/, Teilstriche. Sie brachte eine Schrumpfung 
des Pollenkorns mit sich, die aus Tabelle 27 hervorgeht, in der vier 
Parallelversuche mitgeteilt sind. 
Es wurde bei Ansatz des Versuches — die Pollenkörner waren in 
Petrischalen in der üblichen Weise ausgesät — das Feld, in dem die 
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Tabelle 27. Pollen von Melandrium rubrum in Zucker- Agarlösung kultiviert, nach 
Korngröße geordnet. 
Tabelle 27 a. Tabelle 27 b. 
Ungekeimte Pollenkörner Gekeimte Pollenkörner 
Nummern d. Versuche Nummern d, Versuche 
Teilstr. I u II IV I u III IV 
1—11} 34 26 3 16 0 0 0 0 
2 13 15 5 6 32 37 44 26 
21/,—3 113 130 | 126 TF 54 59 36 23 
160 171 | 134 “99 86 96 80 49 
Tabelle 27 c. Tabelle 27d. 





Gekeimte Pollenkörner bei Versuchsschluß 


Ungekeimte Pollenkörner bei Versuchsschluß nach der Ausgangskorngröße geordnet. 

















Nummern d. Versuche Nummern d. Versuche 
Teilstr. I u II IV I u III IV 
1—1!/, 34 26 3 16 0 0 0 0 
2 3 6 1 1 10 9 4 5 
21/,—3 37 40 47 33 76 87 76 44 
74 72 51 50 86 96 80 49 




















Die Werte von Tabelle 27 d sind durch Subtraktion der Werte von Tabelle 27 a 
minus Tabelle 27 c erhalten. 


gezählten und gemessenen Pollenkörner lagen, abgegrenzt, um nachher 
dieselben Pollenkörner wiederfinden zu können. Die Kulturen wurden 
nach 4 Stunden durchgesehen. Die Tabelle lehrt, daß bei dem vorliegen- 
den Material Pollenkörner mit einem Durchmesser von 21/,—3 Teil- 
strichen überwiegen, daß — naturgemäß — die meisten der gekeimten 
Pollenkörner aus dieser Gruppe stammen, und daß der Pollenkorndurch- 
messer sich verkleinert, wie aus einem Anwachsen der Zahlen für die 
Gruppe 2 in Tabelle 27b gegenüber 27a zu sehen ist. Es ist somit jeden- 
falls für das hier untersuchte Material eine Schrumpfung des Pollen- 
korns bei der Keimung unzweifelhaft, und die Meinung Brinks (25), daß 
„the results which TISCHLER has recently reported on Melandrium must 
be regarded with some skepticism“, scheint angebracht. Machen wir 
aber einmal den Fehler der prozentualen Umrechnung der Tabellenwerte 
(s. Tab. 28) — es sind die absoluten Zahlen selbst aller Versuche zu- 
sammengenommen, besonders für Gruppe II eigentlich zu gering für die 
Prozentrechnung —, so scheint die größere Keimfähigkeit doch in 
Gruppe II zu liegen, so daß weitere Untersuchungen der TiscHLERschen 
Versuche mit in der Größe stärker als hier differierenden Pollenkörnern 
gemacht werden müssen. Es könnte hinzukommen, daß vielleicht die 
eine Pollensorte eher auskeimt, wie es SAKAMURA und Stow (48) bei 
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Pollen mit experimentell erzeugten abweichenden Chromosomenzahlen 
von Gagea lutea fanden. 


Tabelle 28. Pollen von Melandrium rubrum in Zucker-Agarlösung kultiviert. 











Tabelle 28a. Tabelle 28 b. 
Anzahl der gekeimten Pollenkörner Prozentsatz 
Nummern d. Versuche Nummern d. Versuche 
Teilst. | © | mw | m-| w LAS u. M, ı 5 
1—11/, 0 0 0 0 0 0 0 0 
2 10 9 4 5 77 60 80 83 
21/,—3 76 | 87 | 76 | 44 67 69 63 57 





Damit ist von neuem die Lösung des Problems der Certation bei 
Melandrium in den Mittelpunkt des Interesses gerückt. Die Einheitlich- 
keit meines Versuchsmaterials könnte in dem Sinne gedeutet werden, 
daß sie wenigstens bei den untersuchten Pflanzen für einen Übergang 
von der Diözie zur Zwittrigkeit bei Melandrium rubrum spricht, wie ihn 
GREGUSS (47) für eine Reihe von Pflanzen (Corylus, Betula, Fagus, Ca- 
stania) auf Grund seiner Untersuchungen über die Variationsbreite der 
Pollenkörner für möglich hält. 

Endlich sei hier nun noch ein Ergebnis mitgeteilt, das mit den 
Impatiens-Arten erhalten wurde und unsere Kenntnis über die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit von Pollenschläuchen erweitert. Noch schneller als 
in Zuckerlösungen setzte die Schlauchbildung in Zucker-Agarlösung (5% 
Zucker, 1% Agar) ein, so daß oft die Zeit vom Ansatz des Versuches bis 
zur Einstellung im Mikroskop genügte, um,Keimung auszulösen. Da man 
die Pollenkörner geradezu wachsen sehen konnte, schien es interessant, 
die Zuwachsgrößen pro Zeiteinheit zu messen, um sie mit anderen ver- 
gleichen zu können. BÜCHNER (50) hat unter anderem auch schon die 
Wachstumsgeschwindigkeit von Pollenschläuchen ermittelt und als Ver- 
suchsobjekt Pollen von Impatiens-Arten und Colchicum gehabt. Einige 
seiner Befunde sind in Tabelle 29 zusammengestellt. 


Tabelle 29. 


Durchschnittliche Zuwachsgrößen 


Maximale Zuwachsgrößen in 1 Minute ge eg erty 


Impatiens balsamina ..... 25 u  Impatiens balsamina . . . . 8,25 u 
Impatiens hawkeri . . . . . . 27,4 u Impatienshawkeri . . . . . 11,14 x 
Impatiens scabrida . . . . . . 25 u  Impatiens scabrida . . . . . 4,1 u 
Colchicum autumnale . . . . . 15u  Colchicum autumnale . . . . 3,64 


Küster (51) fand für Tradescantia virginica erstaunliche Geschwin- 
digkeit im Wachstum der Pollenschläuche. In jeder Minute konnte er 
10—15 u Längenzunahme, ja sogar bis 20 u messen. 

Die Werte für die hier untersuchten Impatiens-Arten in Tabelle 30 
zeigen ähnliche Ergebnisse. 
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Tabelle 30. 
Maximale Zuwachsgrößen Durchschnittliche Zuwachsgrößen 
in einer Minute. in der Minute. 
Impatiens sultant . . . . . . 31,2 u Impatiens sultani. . . . . . 4,7 u 
Impatiens Holstii . . . . . . 24,6 u Impatiens Holstii . . . . . 4,2 u 


Die Länge der wachsenden Zone fand BÜCHNER bei Impatiens balsa- 
mina zu 13—26 u oder gleich 1—2 Durchmesser. Es geht jedoch aus 
dieser Bezeichnung nicht klar hervor, wie diese Größe bestimmt wurde, 
so daß bei den hier genannten Untersuchungen nur die mittleren Zu- 
wachsgrößen der Zeiteinheit, nicht die Wachstumsgeschwindigkeit be- 
stimmt wurden, und zwar mit dem Ziel, eine etwaige Rhythmik ähnlich 
der großen Periode des Wachstums festzustellen. Bei ständiger mikro- 
skopischer Beobachtung und Messung von 5 zu 5 Teilstrichen (ein Teil- 
strich — 3,2 u) ergab sich jedoch annähernde Konstanz der Zuwachs- 
größen, vom Ansatz des Versuches ab etwa 2 Stunden lang, dann ganz 
allmähliche Abnahme. 


Tabelle 31. Zuwachsgrößen von Impatiens sultani. 








Am Anfang des Versuches. er € aoa” 
Zeit in Sekunden Teilstriche Zeit in Sekunden 
47 5 98 
46 5 107 
46 5 112 
48 5 169 
44 5 175 
45 5 234 
49 5 234 
51 5 246 
48 5 248 
52 6 450 
45 5 483 








Es ist demnach nicht möglich, auf die Pollenschläuche von Impatiens 
das Gesetz von der großen Wachstumsperiode anzuwenden. Eine allmäh- 
liche Abnahme des Wachstums ist erklärlich, da die Einstellung nicht 
plötzlich zustande kommen kann. Abb. 15 enthält einige Mikrophoto- 
gramme, die das schnelle Wachstum veranschaulichen. Schließlich sei 
noch darauf aufmerksam gemacht, daß die Endlänge der Pollenschläuche 
von Impatiens sultant und I. Holstii in Zucker-Agarlösung bis zu 
4,826 mm betrug, d.h. daß sie die in vivo nötige erreichte. Die Impa- 
tiens-Arten wären also den von Brink (7) untersuchten Liliaceen und 
Vinca minor, die in der Einleitung erwähnt wurden, an die Seite zu 





x 
Abb. 15. (Erklärung und Fortsetzung auf folgender Seite.) 
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stellen. Auf künstlichem Substrat ist die natürliche, zur Ausübung (ler 
Funktion notwendige Pollenschlauchlänge erlangt, da der Weg von der 
Narbe bis zum Fruchtknoten bei den Jmpatiens-Arten 4-—5 mm lang ist. 


Abb. 15. Mikrophotogramme vom Pollenschlauch- 
wachstum bei Zwpatiens Holstii auf Zucker- 
Agarlösung. Die Aufnahmen wurden gemacht: 
1) 2Min.nach Aussaat; 5) 32 Min. nach Aussaat; 
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9) 202 Min. nach Aussaat. 
(Etwa 50fache Vergrößerung.) 





C. Zusammenfassung. 


Ganz allgemein galt die in der Literatur immer wiederkehrende An- 
gabe von der Unregelmäßigkeit im Verhalten der Pollenkörner. 

Es wurde eine zweigipflige Kurve als Ausdruck des Keimprozent- 
satzes in verschiedenem py gefunden bei Aesculus flava, Lathyrus rotundi- 
folia, Corylus avellana, Primula elatior und acaulis, Ribes alpinum sowie 
Impatiens sultani und Holstii. 

Im Verhalten der Heterostylen wurde kein wesentlicher Unterschied 
gefunden. 

Eine eingipflige Kurve ergab sich für Berberis aquifolium und die 
untersuchten Ericaceen. 

Bei dem Pollenschlauchwachstum herrschte der Fall, daß nur ein 
Maximum erreicht wurde, vor. Daneben zeigten sich Unregelmäßig- 
keiten. 

Für Primula elatior (kurzgrifflig) ließ sich schwache Stimulation durch 
Kupfersulfat erkennen; bei der langgriffligen Form jedoch nicht. 

Die Verminderung der Oberflächenspannung hat auf Pollenkeimung 
und Wachstum bei den untersuchten Impatiens-Arten keine Steigerung 
zur Folge. 

In dem Temperaturintervall von 10—20° C gilt für das Schlauch- 
wachstum von Impatiens Holstii die R-G-T-Regel, die als wesentlichste 
beim Wachstum beteiligten Vorgänge solche vom Typ monomolekularer 
Reaktionen erscheinen läßt. 

Die bei den meisten Pflanzen gefundene Pollenkornschrumpfung bei 
der Schlauchbildung konnte auch für Melandrium bestätigt werden. Da- 
mit wird erneut die Frage nach einer Certation bei dem Melandrium- 
Pollen brennend. 

Die untersuchten Impatiens-Arten erreichten auf Zucker-Agarlösung 
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die in vivo notwendige Schlauchlänge. Die Pollenschläuche wuchsen 
außerordentlich schnell. 

Theoretisch wurde versucht, die Vielfältigkeit der durch das py be- 
wirkten Variationen in Keimung und Wachstum des Pollens zu erklären 
durch die Labilität und das Quellungsminimum der Plasmakolloide im 
isoelektrischen Punkt, das geänderte Oxydoreduktionsvermögen und 
eine ebenfalls von der Ladung der Plasmakolloide abhängige elektive 
Ionenpermeabilität. 


Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. TıscHLer, möchte ich 
an dieser Stelle meinen aufrichtigen Dank sagen für die Überlassung des 
Themas, seine reichen Anregungen und das Interesse, das er stets meiner 
Arbeit entgegenbrachte. 

Auch Herrn Privatdozenten Dr. HOFFMANN und besonders Herrn 
Dr. Morırz danke ich aufs herzlichste für den mannigfachen Rat, den 
sie mir in physiologischen Fragen erteilten. 
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ÜBER DIE BEWEGUNGEN DER BEGGIATOACEEN 
UND OSCILLATORIACEEN. 
IL MITTEILUNG. 
Von 
HERMANN ULLRICH. 
Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. Juli 1929.) 


Zur Einführung. 

Schon lange haben Botaniker und Physiologen versucht, den eigen- 
artigen Bewegungsvorgang fadenförmiger niederer Organismen aufzu- 
klären, der in einem gleichmäßigen Gleiten der vielzelligen Organismen 
besteht. Besonders zwei Gruppen zeichnen sich durch die Lebhaftigkeit 
ihrer Kriechbewegungen aus, nämlich die farblosen Beggiatoaceen und 
die grünlich gefärbten Oscillatoriaceen. Bei der Größe einiger hierher ge- 
höriger Formen ist es verwunderlich, daß man normalerweise im Mikro- 
skop nichts über die Ursachen dieser Bewegungen ermitteln kann. Alle 
bisher entwickelten Anschauungen über die Mechanik der Bewegungs- 
vorgänge sind deshalb als reine Hypothesen zu kennzeichnen. Nach 
SCHMID (1918, 1921, 1923) sollen Kontraktionswellen die Oscillarienfäden 
durchwandern, was die Fortbewegung zur Folge hat. Diese Annahme 
besaß seither die größte Wahrscheinlichkeit. Es fehlte nur noch am 
exakten Nachweis der Kontraktionen selbst, um ihr den Hypothesen- 
charakter zu nehmen. 

Bereits in einer früheren Mitteilung hat nun der Verfasser (ULLRICH 
1926) über Untersuchungen berichtet, die diese Scummpschen Gedanken- 
gänge zum Ausgangspunkt wählten. Mit Hilfe mikrokinematographi- 
scher Aufnahmen können an den großen Zellen der Beggiatoa mirabilis 
Gestaltsänderungen nachgewiesen werden, die rhythmisch auftreten und 
in benachbarten Zellen verschiedene Phasen durchlaufen. Ausmessungen 
lassen diese Erscheinungen zwar erkennen. Doch sind die Größenände- 
rungen oft noch im Bereiche der Fehlergrenze gelegen. Deshalb ist 
diesem Untersuchungsverfahren für unsere Frage nur Bedeutung bei- 
zumessen, wenn der Nachweis rhythmischer Veränderungen auch auf 
anderem Wege möglich ist. Das gelingt durch Betrachtung aufeinander- 
folgender Filmbildchen im Stereoskop. Dabei scheinen dem Beschauer 
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alle lagekongruenten Stellen der betrachteten beiden Filmbildchen in 
einer Bildebene zu liegen, alle nicht lagekongruenten Stellen dagegen vor 
oder hinter dieser. Wenn man also zwei Kopien der gleichen Aufnahme 
betrachtet, kommt keine Tiefenwirkung zustande. Kombiniert man 
aber zwei aufeinanderfolgende Bilder eines Kontraktionsvorganges, so 
kommen räumliche Wellenzüge zur Perzeption, die jedoch mit der wah- 
ren Welle keineswegs übereinstimmen, sondern in komplizierter Weise 
von ihr abhängen. Bereits ohne Analyse dieser Beziehungen zwischen 
wahrer und scheinbarer Welle ist es möglich, allein aus dem Auftreten 
räumlicher Wellenzüge im Stereoskop den einwandfreien Nachweis zu 
führen, daß in einem kriechenden Beggiatoa-Faden Kontraktionswellen 
auftreten. 

Die folgende Abhandlung hat zur Aufgabe, über solche Unter- 
suchungen an Oscillatoria sancta (var. caldariorum?) zu berichten, sowie 
eine Reihe anderer Beobachtungen zur Klärung des Bewegungsvorganges 
dieser Organismen und einiger anderer Oscillatoria-Arten mitzuteilen. 


I. Nachweis und Analyse von Longitudinalwellen durch Betrachtung 
von Filmbildern im Stereoskop. 
a) Einleitendes. 

In der vorhergehenden Veröffentlichung war bereits mitgeteilt wor- 
den, daß es gelingt, die stereoskopischen Tiefeneindrücke aus zeitlich ver- 
schiedenen Filmbildern graphisch darzustellen, und zwar als Projek- 
tionen der scheinbaren Fadenkrümmung auf die Ebene des Augenhori- 
zontes. Zu diesem Zwecke kann eine willkürliche Einheit als Maß des 
Tiefeneindrucks angenommen werden. Insgesamt etwa acht solcher Ein- 
heiten umfassen den ganzen Bereich, in den die Tiefeneindrücke fallen. 
Mit der Registrierung beginnt man zweckmäßig unter beiderseitigem Vor- 
rücken von Bild zu Bild immer an der gleichen Quersepte des Fadens. 
Man kann diese Bildwand stets als Ausgangspunkt der Zählung wählen 
und mit Null bezeichnen. Dann fallen aber die Schwerpunkte der Linien- 
züge, die sich durch Verbinden der Punkte ergeben, nie auf eine Gerade, 
die man als Abszisse im Diagramm bereits vor der Registrierung festlegen 
könnte. Für die Auswertung aufeinanderfolgender Kurven ist aber ein 
annähernd gleicher Abstand der Schwerpunkte aus technischen Gründen 
erforderlich. Darum ist es notwendig, entweder rechnerisch oder gra- 
phisch auf gleichen Abstand der Schwerpunkte hinzuarbeiten. Am ein- 
fachsten ist esdeshalb, bei jeder neuen Bildkombination die untersuchende 
Person zu veranlassen, von vornherein die Schwerpunktslage abzu- 
schätzen und dementsprechend die Lage der ersten Septe sogleich als 
+x-Einheiten hinter, bzw. —x-Einheiten vor der Schwerpunktslinie an- 
zugeben. Der Protokollführer ist dann in der Lage, das Diktat der 
Punktlagen sofort auf Millimeterpapier einzutragen, wobei der Abstand 
10a 
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der Punkte in der Frontalebene mit beliebiger Einheit, aber stets gleich 
groß angenommen wird. 

Man arbeitet also ohne absolutes Maß. Dafür wird als relatives Maß 
der Längsdurchmesser der jeweiligen Zelle gewählt. Darauf sind alle 
Aussagen bezogen. Nur so konnte ich die großen Schwierigkeiten um- 
gehen, die durch ein Arbeiten mit den absolut verschiedenen Zelldurch- 
messern in die gesamte Analyse der Filmaufnahme hineinkommen 
würden. 

b) Die physiologisch-optischen Beziehungen 
zwischen den Tiefeneindrücken und den Vorgängen im Objekt. 

1. Bei der stereoskopischen Betrachtung zweier Filmbilder auf die 
eben beschriebene Weise kommen Tiefeneindrücke nur zustande, wenn 
die Abstände der Mitten zweier benachbarter Quersepten sich von dem 
ersten Bilde zum zweiten geändert haben, wenn also für die Punkte 
Querdisparation besteht. Ist dagegen keine Abstandsänderung auf dem 
folgenden Bilde zu verzeichnen, so liegen die beiden Septen in einer der 
Frontalebene parallelen Ebene. Mithin kennzeichnen sich in den Stereo- 
kurven (wie ich kurz die Linienzüge nennen will, die sich durch gerad- 
linige Verbindung der Projektionspunkte ergeben) die Stellen, in denen 
keine Änderung der Wandabstände von Bild zu Bild aufgetreten ist, 
durch Parallelität zur Abszissenachse unseres Bezugssystems. 

2. Die Fälle, in denen zwischen zwei aufeinanderfolgenden Bildern 
Abstandsänderungen auftreten, können sich stereoskopisch in zweierlei 
Weise ausprägen: 

a) Am leichtesten verständliche Eindrücke ergeben sich, wenn die 
Abstände zwischen den Septen annähernd gleichmäßig größer oder 
kleiner geworden sind. Dann erscheint im Raumbilde immer eine Septe 
weiter entfernt oder näher gerückt als die vorhergehende. Für die Be- 
ziehungen zwischen dem wahren Verhalten der Septenabstände und der 
»Stereokurve“ ergibt sich daraus eine wichtige Folgerung: Innerhalb 
eines Bereiches, in dem die Stereokurve gleichmäßig nach oben oder unten 
verläuft, haben die Abstände der zugehörigen Quersepten vom vorher- 
gehenden zum folgenden Bilde sich in gleichem Sinne verändert, entweder 
abgenommen oder zugenommen. Näheres läßt sich zunächst darüber 
nicht ermitteln. 

ß) Ist aber von einem Bilde zum nächsten der Abstand zweier Septen 
etwa größer, der zwischen der letzten und der nächstfolgenden jedoch 
schon kleiner geworden (oder umgekehrt), so erscheint die in der Mitte ge- 
legene Querwand in extremer Raumlage, entweder entfernter als die 
beiden rechts und links von ihr, oder auch näher. Diesen Fall soll die bei- 
gefügte Abb. 1 erläutern. In ihr treten die auf die Ebene des Augenhori- 
zonts gelegten Projektionen der drei Septen A, B und C auf der linken 
Stereoskopseite auf. Auf der rechten Seite steht das nächste Bild, in wel- 
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chem die entsprechenden Projektionen der gleichen Septen die Bezeich- 
nungen A’, B’ und C’ erhalten haben. Links ist AB>BC, rechts dagegen 
A'B'<B'C". Auf konstruktivem Wege (vgl. ULzrioK 1926) ist die Rich- 
tung der Septe (BB’) im Stereoeindruck als winkelhalbierende ermittelt 
worden. Diese Konstruktion besagt aber, daß der Punkt (BB’) mit den 
Punkten (AA’) und (CC’) im Raume nicht in einer Ebene gesehen wird, 
sondern davor oder dahinter. Welche von beiden Lokalisationsmöglich- 


keiten eintritt, ist eine Frage, die vom Beobachter rein psychisch auf 
Grund des Verhaltens der vor- 


A A A’ , „ 
hergehenden Septen entschieden  ‘ i | (OR, * j 
wird. Fiihrendieseindie Ferne, \ aa ee AC : 
so wird (BB') etwa in gleicher | j (BB), Fr 


Richtung noch weiter entfernt \ ae à j 
lokalisiert, führen sie nach dem Loti. \ wur H 
Beschauer zu, so liegt (BB’) am SE AG Se a H 
weitesten vorn. Die nächstfol- Cité 4 
gende Septe erscheint also wie- \ f 
der ferner (bzw. näher). Daraus Li 
folgt über die Beziehung zwi- \ if 
schen wirklich vorhandenem MY 
Septenabstand zur Zeit der Auf- 
nahmen und dem räumlichen 
Eindrucke der kombinierten Bil- 
der: Ändert die Stereokurve am 
Projektionspunkte einer Quersepte ihre Richtung in gegenläufigem Sinne, 
so ist von dem einen zum folgenden Bilde der Abstand der nächsten 
Septe links kleiner, rechts größer geworden oder auch umgekehrt. Die 
Differenz beider Septenabstände hat also das Vorzeichen geändert. Wieder 
läßt sich über die Lage des sich verkürzenden oder verlängernden Ab- 
standes nichts Näheres aussagen. 

Damit hat man bereits alle Beziehungen erfaßt, die zwischen der 
Stereokurve und den Änderungen der Septenabstände bestehen können. 
Mit ihnen muß also die weitere Untersuchung der Bewegung an der 
Hand der Filmaufnahmen auskommen. 





Abb. 1. Erklärung im Text. 


c) Die Stereokurven von Oscillatorien. 

Die Analyse der ,,Stereokurven“ von unseren Versuchsobjekten läßt 
sich am besten anschaulich darstellen. Als konkretes Beispiel sollen des- 
halb zunächst an dieser Stelle eine Anzahl Stereokurven von Oscillatoria 
sancta (var. caldariorum?) wiedergegeben werden. Die zugrunde liegen- 
den Filmaufnahmen sind infolge der Erfahrungen bei den früheren Auf- 
nahmen von Beggiatoa mirabilis und Oscillatoria Jenensis weit günstiger 
als diese ausgefallen. Sie stammen wieder aus dem Zeißwerk Jena. Herr 


10* 
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Prof. SIEDENTOPF hat mir abermals bereitwilligst Apparaturen, Material 
und technische Hilfskräfte zur Verfügung gestellt, wofür ich ihm zu 
größtem Danke verpflichtet bin. 

Die Aufnahmen (vgl. Abb. 2) erfolgten am 26. VIII. 1926 auf pan- 
chromatischen Agfa-Film im roten Licht. Es wurde ein Spektralbezirk 
ausgewählt, der nach Schätzungen am Handspektroskop stärktse Aus- 
lésehung der Strahlen durch die zelleigenen Farbstoffe ergab. (Zwei 
Scnortsche Filter, Rot und Orange, Durchlässigkeit zusammen 595 
bis 660 mu, Schwerpunktlage etwa 630 mu). Die hohe Empfindlichkeit des 
Aufnahmematerials auch in diesem Spektralbezirk gestattete mit 
Achromat 8 mm und Okularsatz L (Zeiss) bei 100facher Vergrößerung 
zu arbeiten. Dabei wurde das Licht einer 20 Amp.-Bogenlampe benutzt. 
Es passierte zwei ZEısssche Filterküvetten mit Ferroammonsulfatlésung, 
dann den Filtersatz von Scuorr. Schließlich gelangte es durch den 
aplanatischen Kondensor Apertur 1,4 (Zeiss) zum Objekt. Die Iris- 
blende des Kondensors konnte auf 3 mm Durch- 
messer zugezogen werden. Die wirksame Objektiv- 
öffnung war also gering. Infolgedessen ließ sich 
eine relativ große Tiefenschärfe erreichen. 

Ich habe drei Aufnahmen gemacht: Ende, Fa- 

denmitte und stark pendelndes Ende jeweils eines 
Abb. 2. Einzelbildchen aus anderen Fadens. Insgesamt standen mir etwa 30 m 
lon; Negativ zur Verfügung. Die Bildfrequenz betrug 
4 Bilder pro Sekunde, die Belichtungszeit der Einzelaufnahmen 1/,, Se- 
kunde. 

Es ist unmöglich, dieses Material auch nur annähernd durch Stereo- 
beobachtungen zu erschöpfen. Ich habe mich deshalb mit der Unter- 
suchung von etwa 30—50 aufeinanderfolgenden Bildern an verschie- 
denen Stellen der Bildstreifen begnügt, die durch geeignete Versuchs- 
personen durchgeführt wurde. Dabei ergab sich, daß die Aufnahmen des 
ruhig kriechenden Fadenendes im wesentlichen alle Erscheinungen er- 
fassen, die auf dem eingeschlagenen Wege zu beobachten sind. 30 Stereo- 
kurven davon, entstanden durch fortlaufend kombinierte Betrachtung 
benachbarter Filmbilder, gibt die beigefügte Tafel (Abb. 3) wieder, 
während den weiteren Betrachtungen und Rechnungen noch die folgen- 
den 20 Bilder dieses Fadenendes zugrunde liegen. 

Die Schwerpunktslinien der einzelnen Stereokurven sind durch feine 
Linien als Abszissen wiedergegeben. Die Ordinaten stellen wie beiden von 
Beggiatoa (UrzricH 1926) veröffentlichten Bildern die scheinbaren 
Tiefenabstände der Quersepten dar. Wieder haben im ganzen 8 Ein- 
heiten ausgereicht, um den Tiefeneindruck hinreichend genau aufzu- 
zeichnen. Der an sich wechselnde Abstand der Quersepten wurde stets 
als Einheit betrachtet, daher auf der Abszisse gleich groß angenommen 
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Abb. 3. ,,Stereokurven“ von Oscillatoria sancta. 
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(vgl. S. 146). Die Stereoskopbeobachtungen erfolgten zum kleinen Teile 
durch eine der bereits bewährten Versuchspersonen (S) (vgl. Urzrıch 
1926), zum größeren Teile (u.a. auch die der veröffentlichten Kurven) aber 
durch Herrn cand. rer. nat. STAPF, dem ich für seine Mühe besten Dank 
schulde. Die früher benutzten Vorsichtsmaßnahmen und Kontrollen (l.c. 
S. 319) sind dabei beibehalten worden. 

Wir können an den Kurven beobachten, daß abszissenparallele Ver- 
bindungslinien der Septenprojektionen abwechseln mit Teilen, die über 
mehrere Septenabstände geradlinig nach vorn oder hinten führen. Ferner 
treten an manchen Septenprojektionen scharfe Knicke auf. Es besteht 
nun eine — wenn auch nicht besonders scharf ausgeprägte — erkennbare 
Regelmäßigkeit in den Stereokurven. Sie zeigen in großen Zügen welligen 
Verlauf. Maxima und Minima, d. h. besonders nahe und besonders fern 
gelegene Punkte wechseln in annähernd gleichbleibendem Abstande. 
Dazwischen treten ab und zu noch abszissenparallele Kurvenstücke auf. 
Betrachten wir deren Lage in einer Reihe aufeinanderfolgender Kurven, 
so können wir feststellen, daß sie sich zunächst nach links, dann nach 
rechts, dann wieder nach links verschieben usw. Aber das ist nicht 
überall vollkommen klar ausgedrückt. — Man stößt bei dem Aufsuchen 
solcher Beziehungen ferner auf Stellen, wo man im Zweifel sein kann, 
ob die Verschiebung der abszissenparallelen Stelle auf dem nächsten 
Stereobilde nach rechts oder nach links eingetreten ist, da beide Möglich- 
keiten vorhanden sind. Zieht man beide Verbindungen, so führen sie 
weiterhin wieder zusammen, gehen dann neuerdings auseinander usw. 

Schließlich fällt noch auf, daß es vereinzelte Fälle gibt, in denen auf 
2 Kurven die achsenparallele Stelle gleiche Lage im Faden aufweist, wo 
also nach !/, Sekunde die Zelle gleichen Septenabstand besitzt (vgl. 
S.146). Nur ein einziges Mal konnte der Fall bei Oscillatoria-Stereokurven 
gefunden werden, wo dieser Zustand an drei aufeinanderfolgenden 
Kurven auftrat. Endlich weisen die Kurven im Bereiche der Septen 0—5 
keine wesentlichen Änderungen auf. Wir können daraus schließen, daß 
diese Septen keine erkennbaren Abstandsänderungen erfahren. Die ent- 
sprechenden Zellen sind ja bei manchen Arten auch häufig abgestorben 1. 

Warum treten aber dann überhaupt Tiefeneindrücke auf? Aus der 
beigefügten photographischen Vergrößerung des Fadenendes (Abb. 9b, 
S. 148), ist ersichtlich, daß, wie bei den meisten Fäden, die Fadenspitze 
seitlich von der Fadenrichtung ausbiegt. Ich habe nun eine Stellung als 
Ausgangspunkt der Aufnahme gewählt und ihr Bild mit Nr. 1 bezeichnet, 
wo die Spitze extreme Vertikallage aufweist. Nun dreht sich bekanntlich 
der Oscillarienfaden bei seiner Fortbewegung äußerst langsam. Während 
der kurzen Zeitspanne von 12!/, Sekunden, über die sich unsere Be- 
obachtungen erstrecken (4 Bilder pro sec., 50 Bilder im ganzen) ist der 


1 Vgl. später S. 188 ff.: Membranveränderungen. 
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Drehungswinkel allerdings so verschwindend klein, daß die Lage des 
Fadenendes bezüglich der seitlichen Bildränder, die dem Faden parallel 
laufen, keine direkt nachweisbare Abstandsänderung erkennen läßt. Die 
Querwände sind aber nicht eben, sondern nach dem Fadenende zu durch- 
gebogen (vgl. Abb. 2). Diese Uhrglasform läßt die abgebeugten, leuch- 
tenden Septenbilder durch die Drehung in verstärktem Maße wandern, so 
wie ein Galvanometerspiegel bei seiner Drehung auch eine sehr feine Ab- 
lesung an einer weit entfernten Skala gestattet. Ferner wandern die 
Filmbilder solcher Septen noch infolge der Lageänderung zur Focus- 
ebene des Objektivs. Beides zusammen erklärt zur Genüge, warum in 
diesem Falle die Regel nicht angewendet werden darf, daß im Falle einer 
Abstandsgleichheit der Quersepten zu aufeinanderfolgenden Zeitpunkten 
keine Tiefeneindrücke auftreten, denn ihre Bilder sind durch sekundäre 
Umstände nicht lagekongruent. 


d) Mathematisch-physikalische Überlegungen zur Analyse 
der Stereokurven. 

Im Stereoskop werden die Querdisparationen und deren Änderungen 
wahrgenommen, wie sie sich als Differenzen der Abstände bzw. als Ab- 
standsänderungen der Quersepten in aufeinanderfolgenden Filmbildern 
ergeben. Um das Ausmaß und Verhalten 
der wirksamen Querdisparationen zu ana- 
lysieren und auf diesem Wege Beziehun- 
gen zwischen den beobachteten Stereo- 
kurven und der wahren Gestalt der Welle 
aufzudecken, empfiehlt es sich, die Ab- 
standsänderungen der Quersepten gra- 
phisch darzustellen. Da wir über deren 
Gesetzmäßigkeiten noch gar keine Vor- 
stellung haben bis auf die einer vorhan- 
denen Periodizität, wollen wir zunächst die Sinuswelle als ein mögliches 
Bild der wahren Welle annehmen und die für diesen Fall zu beobachten- 
den Erscheinungen theoretisch ableiten. 

Bezeichnen wir den Abstand der Septenmitten mit c (wie in der 
Arbeit ULLricx 1926, vgl. auch Abb. 4), so wird c während eines Wellen- 
durchganges seine Größe ändern. Den algebraischen Mittelwert für c 
aus allen diesen Größenänderungen wollen wir als (c-+a sin 0°) annehmen. 
Wir machen diesen Wert zum Ausgangspunkt unserer Darstellung und 
tragen ihn als Ordinate in einem Achsensystem ab (vgl. Abb. 5): 

Yo =c+a sin 0°. 

a sei dabei die Amplitude der Abstandsänderungen. Auf der Abszisse 
werde die Zeit abgetragen. Unsere Betrachtung beginnt mit z—0. Auf 
dem nächsten Filmbilde haben die Septen derselben Zelle einen anderen 





Abb. 4. Erklärung im Text. 
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Abstand. Nehmen wir den zeitlichen Abstand der Aufnahmen mit 
ö Sekunden an, so kann man diesen veränderten Septenabstand aus- 
drücken durch die Gleichung: 


yı=c+a sin = .6, 


wobei t die Schwingungsdauer der Welle ist. 
Auf dem nächstfolgenden Bilde ergibt sich dementsprechend der 
Septenabstand : 


Ye =C+a sin a -20. 
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Abb. 5. Erklärung im Text. 















































Allgemein ergibt sich für y,, wenn n die Anzahl der von 0 an gezählten 
Bilder darstellt: 


Yn=c+a sin 2% (n—1) 0. (1) 
Für das (n+1)-te Bild ergibt sich: 
Yn+1=c+a sin er nd, (2) 


Die wirksame Querdisparation g, ist dann allgemein die Differenz der 
Septenabstände einer Zelle auf dem n-ten und (n+1)-ten Bilde, also: 


Q=Yn+1—Yn=(e+a sin = nd)—(c-+a sin 22 (n—1) ö) 
q=a (sin 27 n0—sin = (n—1)6). (I) 


Aus der Betrachtung der Querdisparation nur einer Zelle ergibt sich 
bei der hier benutzten Art einer Pseudostereoskopie noch kein Anhalt für 
die Raumlage der beiden Septen, die eine Zelle begrenzen. Dazu muß 
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ein weiterer Raumpunkt kommen, auf den die Tiefenlokalisation be- 
zogen werden kann. Wir wählen als solchen die nächste Querwand, die 
den bisher betrachteten Septen in gleicher Richtung folgt. Ihre Raum- 
lage ist ebenfalls veränderlich. Sie hängt von der Querdisparation ab, die 
gegen die vorhergehende Wand auftritt. Wir müssen also das Verhalten 
der Septenabstände der Nachbarzelle in die Betrachtung einbeziehen. 
Diese Zelle wird sich in einer anderen Phase des Wellenzustandes be- 
finden. Nehmen wir die Wellenlänge À zu z Zelleinheiten an, wobei / so- 
wohl ein ganzes Vielfaches von z als auch ein Vielfaches eines beliebigen 
Bruchteiles von z sein kann, so wird sich für die Phasendifferenz p zweier 
benachbarter Zellen ergeben: 
2x À 
Pose (3) 
Ist der Septenabstand y, der (n—1)ten Zelle durch die Gleichung (1) 
wiedergegeben, so ist der Septenabstand der Nachbarzelle y’,, wenn 
jede Zelle als gleichgroB betrachtet wird : 


{22 3 
Yn=c+a sin ( Z (n—1)d+9) (4) 
und auf dem nachsten Bilde 
Past: : 
Yn+1=C+a sin (7 n 0 +4). (5) 


Die Querdisparation für die zweite Zelle ergibt sich somit : 
c+a sin (=* (m—1)6+9p)| 1) 





, Tax 
Ge =Yn+1—Yn= le+a sin (En d+9)| x 

Da wir die Amplitude « aus den Filmaufnahmen nicht direkt be- 
stimmen können, lassen sich auch keine absoluten Werte der Quer- 
disparationen berechnen. Dafür erhalten wir aus den Stereokurven An- 
haltspunkte zur Ermittelung von À in Zelleinheiten und 7 in Sekunden, 
wenn wir aus der Gestalt der Stereokurven Rückschlüsse auf die gegen- 
seitige Lage der Maxima und Minima sowie der Abszissendurchgänge der 
wahren Welle ziehen können. 

Erinnern wir uns jetzt der schon bekannten Bedingungen, unter 
denen bestimmte Tiefeneindrücke bei Kombination zweier aufeinander- 
folgender Filmbilder zustande kommen (vgl. S. 146 und 147). 

Erster Fall: Die Stereokurve kann abszissenparallel laufen, soweit auf 
beiden Bildern die Septenabstände gleich geblieben sind. Mathematisch 
formuliert heißt das jetzt: 

q =I9n41—Yn= 0. 

Diese Konstellation tritt nur auf, wenn die Werte y, ,, und y, in glei- 
chem Abstande von Maximum bzw. Minimum der wahren Welle liegen. 

Zweiter Fall: Die Stereokurve ist nicht abszissenparallel. Dann ist 


Y= Yn+1—Yn 
eine endliche Größe, die den Grad der Querdisparation der beiden Septen- 
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bilder bei der stereoskopischen Beobachtung kennzeichnet. Wir unter- 
scheiden wieder die auf Seite 146 aufgestellten Unterfälle: 

a) Die Stereokurve läuft über mehrere Zellen hinweg gleichmäßig 
nach vorn oder nach hinten. Einige aufeinander folgende Septenab- 
stände nehmen also gleichzeitig und gleichsinnig zu oder ab. Dann hat 
Qı = Yn+1—Yn gleiches Vorzeichen wie @=Y„+>—Y,„;ı und auch wie 
Gs=Yn+3— Yn+2 usw. Die quantitativen Unterschiede der Sinusdiffe- 
renzen bleiben bei der stereoskopischen Auswertung unberücksichtigt 
infolge unseres Vorgehens, nur in Tiefeneinheiten zu registrieren. 

Der Fall 2a wird nur dann verwirklicht werden können, wenn q we- 
sentlich kleiner als 90° ist. Sonst tritt dauernder Vorzeichenwechsel des 
sing auf. Umgekehrt kann man aus dem Auftreten von Kurvenästen 
schließen, daß die Maxima und Minima der Stereokurven in gesetz- 
mäßiger Abhängigkeit von den wahren Wellen stehen werden. Diese Be- 
ziehungen sollen deshalb weiter unten eingehender erörtert werden. 

B) An Knickstellen der Stereokurven ist auf der einen Seite einer 
Septenprojektion der Septenabstand größer, auf der anderen kleiner ge- 
worden. Die Differenz der beiden Septenabstände kehrt das Vorzeichen 
um. Wie oben formuliert: 1 =Yy,;ı —%, hat entgegengesetztes Vor- 
zeichen wie @=Y,+2 —Yy +1 USW. 

Das ist immer im Maximum und Minimum der Fall. Als Spezialfälle 
ergeben sich aber Konstellationen, die solche Knicke der Stereokurven 
auch auf dem ansteigenden oder absteigenden Aste der Longitudinal- 
welle auftreten lassen, so 

a) wenn zu beiden Seiten eines Kurvenpunktes gleiche Querdispara- 
tionen auftreten. Dann wird aus rein psychischen Gründen die Septe, die 
genau in der Mitte zwischen zwei Nachbarsepten liegt, in der räumlichen 
Richtung der vorhergehenden Septen lokalisiert werden. Die nächst- 
folgende Septe wird dann wieder näher bzw. ferner gesehen als die vor- 
hergehende. Wie man aus graphischen Darstellungen der schon benutz- 
ten Art (vgl. Abb. 1) entnehmen kann, tritt dieser Fall nur auf, wenn auf 
dem gemeinsamen Bilde der Septenabstand y= ist, also wenn ein Viel- 


faches von + erreicht wird. 


b) Ferner gelegentlich dann, wenn die Querdisparationen von Nach- 
barzellen, die sich nahe dem Phasenzustande y=c befinden, entgegen- 
gesetztes Vorzeichen haben. Denn hier ist immer ein Vorzeichenwechsel 
des sin und der Sinusdifferenzen vorhanden, der auch in obiger Formu- 
lierung einbegriffen ist. Der Vorzeichenwechsel wird nur nicht immer zu 
einem Umknicken der Stereokurve führen, weildie Perzeption gemäß dem 
Fall 2a überwiegen wird. 


Wir hatten oben gesehen, daß beim Auftreten von Kurvenästen die 
Maxima und Minima der wahren Welle als Kurvenknicke in den Stereo- 
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kurven zum Vorschein kommen müssen. Daneben ergeben die Unterfälle 
2ß noch solche Umkehrpunkte der Stereokurven, die der halben Wellen- 
länge À oder einem ganzen Vielfachen davon entsprechen müssen. Zählen 
wir also die Abstände der oberen und unteren Knickpunkte der Stereo- 


kurven in Zelleinheiten ab, so werden wir Werte für Aoder 3 in beliebig 


wechselnder Reihenfolge erhalten. 

Dabei ist immer.stillschweigend vorausgesetzt, daß der Phasen- 
winkel ö klein ist im Vergleich mit r, die Bildfolge also hinreichend dicht 
ist. Unsere Versuchsanstellung verlangt, daß diese Voraussetzung er- 
füllt ist. Hätte sich der Phasenzustand der Zellen von Bild zu Bild sehr 
stark geändert, so hätte bei dem Verhältnis der Belichtungszeit von 
1/1’ zum zeitlichen Abstande der Bilder, also der Bildfolge von 1/," 
keine scharfe Abbildung mehr erfolgen können, weil die Bewegungen der 
Quersepten während !/,.’’ sonst zu groß gewesen wären. Der Phasen- 
winkel 6 muß also einen Wert innerhalb der zulässigen Grenze gehabt 
haben, Die theoretisch vorhandene Möglichkeit, daß 6 sogar eine Größe 
von etwas über 3600 oder einem ganzen Vielfachen davon zukommen 
könnte, ist aus denselben Gründen ausgeschlossen. Es läßt sich zeigen, 
daß die Größe von à der gleichen Begrenzung wie die von g unterworfen 
ist. Doch will ich hier nicht näher darauf eingehen. 

Unter diesen Umständen können wir nunmehr z als ein ganzes Viel- 
faches oder ein Vielfaches eines beliebigen Bruchteiles von 6 ermitteln, 
Es gibt dafür in der Theorie zwei Möglichkeiten: 

Die erste geht davon aus, daß nach einer bestimmten Zeit bei einer 
idealen Sinuswelle das gleiche Wellenbild wiederkehren muß. Kombi- 
niert man im Stereoskop zwei solche kongruente Bilder, so ergibt sich für 
die Phasen der einzelnen Zellen folgende allgemeine Sinusbezeichnung: 


c+ sin 27 nd=c+sin (Fnö+us). 


u sei dabei die Zahl der dazwischenliegenden Bilder. Diese Gleichung gilt 
nur, wenn % 0— 3600 — 7, denn ein Phasenwinkel von 360° bedeutet 
räumlich betrachtet den Durchgang einer ganzen Welle, zeitlich aufge- 
faßt demnach die Schwingungsdauer der Welle. Bei räumlich kontinuier- 
lichen Wellen und zeitlich kontinuierlicher Betrachtung würden wir 
Kongruenz der Bilder finden, wenn jeweils eine Welle passiert ist. Bei 
unserer infolge der endlichen Größe von 6 diskontinuierlich abgebildeten 
Wellen kann eine derartige Erscheinung für den Fall, daß z nicht ein 
ganzes Vielfaches von 6 ist, erst nach v-t zu beobachten sein. Dann 
haben v-6 die betreffende Fadenstelle passiert. Völlige Kongruenz 
zeitlich verschiedener Bilder über die gesamte Strecke des abgebildeten 
Fadens haben wir bei der Verschiedenheit der Fadenzellen übrigens kaum 
zu erwarten. Wenn auch der Erfassung kleinster Abstandsdifferenzen 
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auf stereoskopischem Wege Grenzen gesetzt sind, so dürften diese doch 
nicht so hoch liegen, daß sie die Störungen durch die Zelldifferenzen 
ausgleichen könnten. Wir müssen uns in der Praxis daher begnügen, 
unter Festhaltung des Bildes der einen Seite des Stereoskops durch Ver- 
schiebung des Filmstreifens auf der anderen Seite dasjenige Bild aufzu- 
suchen, das nächst dem zu gleicher Zeit aufgenommenen den geringsten 
Tiefeneindruck hervorbringt. Solche Bilder werden in gewissen Zeitab- 
ständen wiederkehren, die jeweils t bzw. einem ganzen Vielfachen von r 
entsprechen. Aus diesen Abständen ließe sich t als Mittelwert berechnen. 
Praktisch hat dieser Weg an den vorliegenden Aufnahmen keine brauch- 
baren Ergebnisse geliefert. 

Die zweite Möglichkeit geht von einer Betrachtung sämtlicher auf- 
genommener Stereokurven als einem einheitlichen System aus. Dann be- 
ruht die Feststellung von r auf der Ermittlung der Durchgänge der 
Stereokurven an ein und derselben Fadenstelle durch die Schwerpunkts- 
linien. Deren Lage kann man bei der Länge der beobachteten Faden- 
stücke wohl als konstant annehmen, denn Abweichungen müssen sich 
gegenseitig eliminieren!. Es ist nur erforderlich, die Schätzungen der 
Schwerpunktslage durch Rechnung zu kontrollieren und gegebenenfalls 
Korrekturen anzubringen. Die in Abb. 3 wiedergegebenen Kurven sind, 
wenn erforderlich, rechnerisch auf eine fixe Lage des Schwerpunkts im 
Koordinatensystem parallel verschoben. Alle Durchgänge der Kurven, die 
in gleicher Richtung erfolgen, entsprechen t bzw. infolge der Fälle2 6 aber 


5- Alle Durchgänge der Stereokurven durch ihre Schwerpunktslinien, 


gleichgültig in welcher Richtung sie erfolgen, haben untereinander den 
zeitlichen Abstand = , bzw. infolge der Fälle 28 den Abstand 4 : 


SchlieBlich wollen wir mit Hilfe der Formel fiir die Fortpflanzungs- 
geschwindigkeit c einer Welle unter Zuhilfenahme der Werte für r und À 
die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Longitudinalwellen in bezug auf 
den Zellfaden berechnen: 1 

c=—- 
T 


e) Die zahlenmäßige Auswertung der Stereokurven von Oscillatoria 
sancta (var. caldariorum ?). 
1. Mittlere Wellenlänge. 
Zur Berechnung eines Mittelwertes von / ist es notwendig, die Ab- 
stände der oberen und der unteren Knickpunkte der Stereokurven ab- 
zuzählen. Ich habe dazu die 30 abgebildeten Kurven (vgl. Abb. 3) so- 


1 Den Ratschlag, die Schwerpunktslage als konstant zu betrachten und auf 
dem oben beschriebenen Wege zu ermitteln, hat mir freundlicherweise Herr 
Dr. MILpNER gegeben. Ich möchte ihm auch an dieser Stelle meinen Dank dafür 
zum Ausdruck bringen. 
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wie 20 weitere, die sich an die abgebildeten anschließen, zugrunde ge- 
legt. Gezählt werden die Verbindungslinien zwischen den Septen- 
projektionen. Es kommt vor, daß das Knie der Kurve durch einen 
abszissenparallelen Verbindungsstrich bezeichnet wird. Nach Fall 1 
(S. 153) liegt dann das wahre Wellenmaximum bzw. Minimum genau in 
der Mitte. Wir müssen also diese Abstände als halbe Zelleinheiten nach 
beiden Seiten zu zählen. Dabei werden gleiche Abstände verschieden 
häufig auftreten. 

Bei solchen Häufigkeitsberechnungen ist das Rechnen mit halben 
Zelleinheiten aber sinnlos. Es Jiegen der Untersuchung doch wahre 
Wellen zugrunde, die sich niemals auf halbe Zellen erstrecken können. 
Stets ist die ganze Zelle ein Wellenelement. Es handelt sich also bei der 
Auszählung um die Feststellung ,,diskreter Varianten“ (vgl. JOHANNSEN 
1913). In solchen Fällen ist die Zahl der Halbwerte zu gleichen Teilen der 
nächst-unteren und nächst-oberen (ganzen) Variante zuzuzählen. Auf 
diese Weise sind die folgenden Abstandswerte und die zugehörigen Häu- 
figkeiten erhalten worden: 








Summe 
Abstände der oberen und der unteren Kurvenkniee der Häufig- 
keiten = 
Zelleinheiten: 2 3 4 5 6 7 8 9 10 | Aufzählung 
obere 
. 120 2 27 28 5 4 34 12 4 253 
Häufig- |Kniee 
keiten | 
yee 12 20 23 43 47 44 22 19 3 233 
K niee 








Summe der 
Häufigkeiten | 22 50 50 71 101 98 56 31 7 486 


Im Bereiche von 2 und 10 Zelleinheiten liegen die Wellenlängen, die 


wir als A und 3 in den Stereokurven registriert haben. Aus ihnen wollen 








wir mit Hilfe variationsstatistischer Untersuchungen die wahre mittlere 
Wellenlänge ermitteln. Wir sind dazu in der Lage, weil es eine Ange- 
legenheit des Zufalls sein wird, wie lang in unseren Stereokurven die Ab- 
stände der oberen bzw. unteren Knickpunkte ausfallen. Sie können so- 
wohl größer als auch kleiner sein als die wahre Welle. Das lehrt eine ein- 
fache Überlegung: 

Die Querdisparation entspricht der Abstandsdifferenz der Quer- 
septen und damit der Sinusdifferenz in einer Zelle zwischen einem Bilde 
und dem folgenden. Die Sinusdifferenz kann nun über 90° und ent- 
sprechend 180° noch gleiches Vorzeichen besitzen, weshalb die Stereo- 
kurve gleiche Richtung beibehält. Die Grenzen für die Gleichheit der 


Sinuswerte, also die Sinusdifferenz 0, liegen offenbar bei 90° + + bzw. 
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180° + X Innerhalb dieser Grenzen wird also die zufällige Zahl der Zell- 


abstände schwanken, die stereoskopisch als Wellenlänge registriert wer- 
den. Dabei gelten streng die Variationsgesetze nach Maßgabe der Bino- 
minalkurve. 

Wir finden in obiger Tabelle zwei Häufigkeitsmaxima. Das eine liegt 
zwischen 6 und 7 Zelleinheiten und wird nach den Ausführungen auf 
S. 155 der Wellenlänge A entsprechen. Das andere wird etwas oberhalb 
von drei Zelleinheiten zu liegen kommen und muß daher der halben 


Wellenlänge = zukommen. Die Auszählung gibt demnach die Häufig- 


keitswerte zweier Variationskurven in Form einer Summenkurve wieder. 
Da es sich hier um streng gesetzmäßige Variationen handelt, weil wir rein 
mathematisch bedingte Häufigkeiten untersuchen, können wir diese 
Summenkurve in ihre zwei Summanden zerlegen. 


Zunächst kann festgestellt werden, daß keine Variabilität von + bis 


herunter zu einer Zelleinheit auftritt. Das Maximum dieser Variations- 
kurve muß zwischen drei und vier Zelleinheiten gelegen sein. Infolge der 
strengen Gesetzmäßigkeit der Variation nach der Binominalkurve und 
der ausreichenden Zahl der Werte, die den Untersuchungen zugrunde 
liegen, kann sich der dem linken symmetrischen rechte Ast dieser Kurve 
höchstens bis zu fünf Zelleinheiten erstrecken. Das Maximum der 
Variationskurve für À liegt erst zwischen sechs und sieben Zelleinheiten. 
Der rechte Ast dieser Kurve ist also vollkommen frei von jeglicher Über- 
lagerung. Dem Glücksumstande, daß das Maximum zudem fast genau in 
der Mitte zwischen sechs und sieben Zelleinheiten liegt, verdanken wir es, 
daß wir dem bekannten Ast auch den entsprechenden linken gleichsetzen 
können. Wir dürfen also folgendermaßen rechnen: 











Summe 
Zelleinheiten: | 2 3 4 5 6 7 8 9 10 jder Häufig- 
keiten = 
Aufzählung 
Summe der Häu- 
figkeiten. ..| 22 50 50 71 101 98 56 31 7 486 
Variationskurve 
FE 7 31 656 101 98 56 31 7 387 
Variationskurve 
von +. ds 22 43 19 15 99 








Als Mediane der Variationskurve für À ergibt sich nach den in der 
Variationsstatistik üblichen Rechnungsweisen (vgl. JOHANNSEN 1913) 


Med. 1=6 +3 =6,495 Zelleinheiten. 
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Entsprechend ergibt sich für 3 als Mittelwert: 
Med. > = 3+59—3,343 Zelleinheiten. 


Die Mittelwerte fiir A= 6,495 und 2- 3,343— 6,686 Zelleinheiten 
stimmen gut überein, so daB man darin eine Bestatigung für die Zulässig- 
keit unserer Rechnungsweise erblicken muB. 

Aus 32 Messungen an den Zellen der Filmbilder hat sich eine durch- 
schnittliche Zellenlänge von 3,83 u ergeben. 

Die mittlere Länge der Longitudinalwellen der untersuchten O. sancta 


ts A 


beträgt demnach etwa 6,5 Zelleinheiten oder etwa 25 u. 





2. Mittlere Schwingungsdauer. 


Die Berechnung von 7 gelingt nur auf dem zweiten der Wege, die auf 
S. 156 theoretisch abgeleitet sind. Wie für A, so wird sich auch eine 


Variabilität der Werte für r in ö-Einheiten ergeben, die sich für 7, =: und 
+ in den Stereokurven auszählen lassen. Für den Fall, daB eine Septen- 
projektion auf die Schwerpunktslinie fallt, miissen wir wie bei den Aus- 
zahlungen von À diese Werte in halben 6-Einheiten zählen und dann die 
Haufigkeiten fiir diese Werte zu gleichen Teilen auf die Nachbarwerte 
verteilen. Da wir das System der Stereokurven in einer Richtung senk- 
recht zu den Schwerpunktslinien betrachten, kénnen wir die Zahlungen 
nur getrennt für die an dem gleichen Tage aufgenommenen Kurven 
Nr. 1—30 und entsprechend Nr. 30—50 durchführen. Wir verlieren da- 
durch an der Grenze bei 30 eine Anzahl sonst auswertbarer Abstände. 
Daher sind die Aufzählungen niedriger als die für À. 














Abstände der gleichgerichteten Schwerpunktsdurchgänge Summe 
der Haufig- 
ö-Einheiten = keiten = 
1/4 Sekunden 8 * $ 6 + 7 8 9 Aufzählung 
Von rechts oben 
nach links unten . 58 ss. 47:18 10 ,12 6 2 205 
Von links oben nach 
rechts unten. . . 59 47 1% NN DE 2 211 
Summenkurve. . . M7: "2108 , Bi So BM lh. Sr 416 





In dieser Häufigkeitsauszählung sind nach S. 156 die drei Variations- 
kurven für T, = und + enthalten. Besonders bei 2, 3 und 4 6-Einheiten 


finden offenbar starke Überlagerungen statt. Es ist also hier nicht wie 
für A möglich, die Summanden selbst zu errechnen. Wir müssen uns des- 
halb mit Näherungen begnügen, die eine etwas geringere Genauigkeit 
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zur Folge haben. Dem Verhalten obiger Zahlen nach muß + sein Häufig- 


keitsmaximum etwa bei 2 6, + zwischen 3 und 4 ö haben. Das Häufig- 
keitsmaximum von r fällt weg, weil t kein ganzes Vielfaches von 6 ist 


(vgl.S.155). Wir wollen nun aus den obigen Werten von I 


Häufigkeitskurve für t-Werte aufstellen, die der Wahrheit ziemlich nahe 
kommen dürfte. 


LP 
und -- eine 





























t= 6 7 8 9 10 d 
GMs vire Varin 27 17 2 4 i 
als = ph bier tum, streng =3/120 | — =4/ 9 an = 5/35 
als =2/117 
4 CN Le a7 DER lis! SiS ons <a =. a — 
Zahl der Häufigkeiten . . | 147 17 213 + 35 
Summe — Aufzählung. . . 416 


Die gesuchte Mediane wird zwischen 7 und 8 zu liegen kommen. 
== 7,61 6. 


Med. t= etwa To 
Da d= 1/4, Sekunde, ist die Schwingungsdauer t der Longitudinal- 
wellen im O. sancta-Faden etwa 1,9 Sekunden. 


3. Mittlere Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Wellen und Fadenbewegung. 
Nach der Formel e=- -ergibt sich: c= = 3,4 Zelleinheiten pro 
Sekunde. Rechnen wir wieder mit einer mittleren Zellenlänge von 3,83 u, 
so ist die absolute Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Wellen im bewegten 
Faden im Mittel: 
c=13,0 u pro Sekunde bei 24° C. 

Die Fortpflanzungsgeschwindigkeit c der Longitudinalwellen wird 
nicht direkt mikroskopisch zu beobachten sein, etwa aus dem Verhalten 
der jeweils an einer ruhenden Marke vorbeiziehenden Fadenstelle; denn 
der Zellfaden, in dem die gleichférmige Wellenbewegung abläuft, ist 
seinerseits in Bewegung. 

An Projektionsbildern des 1. und 50. Filmbildchens, die unter an- 
derem den Messungen zugrunde liegen, wurde ausgemessen, daß der 
Faden während der 12,5 Sekunden dauernden Kinoaufnahme 8,55 u vor- 
warts gekrochen ist. In einer Sekunde hat er also £—0,684 u zurück - 
gelegt, wenn wir seine Bewegung als eine gleichförmige ansehen. Nach 
Scumips Beobachtungen (1923) sind wir dazu durchaus berechtigt. 

Die mittlere Schwingungsdauer im Faden hatte sich zu 1,9 Sekunden 
ergeben. Nun müssen die Wellen, soll durch sie eine Fadenfortbewegung 
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zustande kommen, der Fortbewegungsrichtung des Fadens entgegen- 
laufen. Von einem ruhenden Beobachter aus wird die Fortpflanzungs- 
geschwindigkeit nach dem Additionstheorem also größer erscheinen, 
als sie in bezug auf den mitbewegten Faden tatsächlich ist. 

Statt c=13,0 u pro Sekunde wird c+£ = 13,0 + 0,684 = 13,684 u als c’ 
gemessen werden. Daraus ergibt sich eine scheinbare Schwingungsdauer 
= = ou = 1,83 Sekunden bei 24°C. 

Ferner geht aus den Darlegungen hervor, daß die Geschwindigkeit der 
Wellenbewegung zu der Eigengeschwindigkeit des Fadens nicht in einer 
einfach zu durchschauenden Beziehung steht. Die Zusammenhänge be- 
dürfen vielmehr noch einer näheren Analyse, die vorläufig noch nicht 
durchgeführt worden ist. 


4. Asymmetrie der Stereokurven und wahre Gestalt des Wellendiagramms. 

Alle Überlegungen sind bisher unter der Annahme durchgeführt 
worden, daß das Diagramm der Wellen von O. sancta dem einer Sinus- 
welle gleicht. In diesem Falle müßte das System der Stereokurven eine 
symmetrische Schwerpunktslage besitzen. Alle Abweichungen müßten 
sich durch die hinreichend große Zahl der Beobachtungen weitgehend 
ausgleichen. Man kann aber bei genauer Betrachtung dieser Kurven 
(vgl. Abb. 3) gerade noch feststellen, daß eine geringe Asymmetrie in der 
Lage der Umkehrpunkte vorhanden ist. Auszählungen der Kurvenäste 
bestätigen diese Beobachtungen. Zählt man z. B. von den oberen Knick- 
punkten nach links und nach rechts bis zu den unteren Knickpunkten die 
Häufigkeiten aus, die sich für die Länge der Äste in Zelleinheiten ergeben, 
so erhält man folgende Zahlen: 


























Linke Äste: 
Zellei A ) Summe der Häufig- 
Zelleinheiten : 1 2 3 4 5 keiten = Aufzählung 
Kurve 1-30 ... 13 42 50 29 7 141 
Kurve 31—50 . . . 20 55 27 9 3 114 
Summenkurve. . . 33 97 77 38 10 255 
Rechte Äste: 
q ’ P Summe der Häufig- 
Zelleinheiten: 1 2 3 4 5 6 kelten. = Antsblnes 
Kurve 1—30 . . . 14 29 41 42 15 3 144 
Kurve 31—50 . . . 19 13 24 29 26 4 115 
Summenkurve. . . 33 42 65 71 ga: 7 259 





Diesen Häufigkeiten für die Wellenlänge ordnen sich jetzt ent- 
sprechend wie bei den Berechnungen von À (vgl. S. 156) den halben 
Planta Bd.9. lla 
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Wellenlängen À und den Viertel-Wellenlängen 7 zu. Infolge der geringen 
Variationsbreite ist es hier nicht möglich, mit Hilfe überlagerungsfreier 
Kurvenäste die Summanden der Häufigkeitszählung zu ermitteln. Es 
bleibt daher nichts anderes übrig, als auf dem Wege der Annäherung die 
Asymmetrie zahlenmäßig etwas einzuengen. 

Zunächst wollen wir zu diesem Zwecke die obigen Auszählungen als 
Häufigkeitszählungen ausschließlich für + ansehen. Dann ergibt sich : 


Für die linken Äste: Med. (3), =2 +15 =2,49 Zelleinheiten. 


a 2 = 3,16 Zelleinheiten. 


Für die rechten Äste: Med. (3) 
Die Kurvenäste verhalten sich also bei dieser Betrachtung wie 


2,49 :3,46=0,72. Diese Werte für (3), und (2), werden zu niedrig sein, 


ri 


weil dabei die enthaltenen Variabilitätskurven von als Werte für 5 an- 
gesehen werden. Daher kommt es, daß die Summe beider Medianen 
2,49 +3,46=5,95 Zelleinheiten gegenüber der oben bestimmten Wellen- 
länge zu 6,5 Zelleinheiten zu klein ausfällt. 

Nunmehr wollen wir entsprechend der Rechnungsweise für r vor- 
gehen. Für die linken Äste läßt sich dann folgende Annäherungsrechnung 
durchführen, unter der Annahme, daß das Maximum der Häufigkeiten 
bei 3 zu finden ist: 
































Zelleinheiten: 1 2 3 4 5 Aufzählung 
Ausgezählt . . . . . . . . . . 33 97 77 38 10 255 
Angenäherte Var.-Kurve für 5 . | 10 | 38 | 77 | 38 | 10 “ 
Differenz = angenäh. Kurve 1 . | 23 59 
Diese Werte als . . . . . 23 59 
Angenäherte Var.-Kurve f. : als 
NR. iss Douanes + + « 10 61 77 97 10 
Für die rechten Kurvendste ergibt sich (Maximum bei 4 angenommen): 
Zelleinheiten: 1 2 8 4 5 6 Aufzählung 
Ausgezählt. . . . . .. 33 42 65 71 +1 7 259 
Für + angenäbert . . . That ne à | 2... 
Angenäherte Kurve - . | 33 35 24 
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Fortsetzung der nebenstehenden Tabelle. 


Zelleinheiten: 1 2 3 4 5 6 Aufzählung 








Diese Werte als - VEN" 33 35 24 
Angenäherte Var.-Kurvef. 
5 als Summe EP 40 | 41 | 106 | 41 | 31 259 























Aus den Aufstellungen ergeben sich als Mittelwerte für die linken 
Kurvenäste : 


Med. (} } =3+ on =3,42 Zelleinheiten, 
für die rechten Kurvenaste : 


a 1 a ù 
Med. ( 3). =3+ = = 2,69 Zelleinheiten. 
Die beiden Mittelwerte verhalten sich diesmal wie = 0,926. Sie 


sind zu hoch ausgefallen, weil sich unter den Häufigkeiten von 3 auch 


noch solche von + finden müssen, die wir fälschlich durch die Verdoppe- 


lung als = berechnen. 

Das MaB der wahren Asymmetrie der Kurvenäste Br muß 
demnach zwischen 0,72 und 0,926 liegen. Diese Angaben gelten auch für 
die wahre Welle, der daher keine streng sinuswellenförmige Gestalt zu- 
kommen kann. Die Längenzunahme der Zellen muß zeitlich ein wenig 
anders verlaufen als die Längenabnahme. Bei der Ermittelung von À 
und r spielen solche Abweichungen keine Rolle. Leider kann man mit 
Hilfe der stereoskopischen Methode nicht entscheiden, welcher Vorgang 
der raschere ist. 

Man sollte nun meinen, daß die Asymmetrie der wahren Welle auch 


zu einer Asymmetrie der Stereokurven führt, wenn man daranr als à 


T und = auszählt. Das ist aber nicht der Fall, wie die folgenden Zah- 


len lehren: 
T 


Asymmetrie von 9 



































1/, Sekund. 1 2 3 4 5 6 7 8 Aufzählung 
Links .. 108 75 25 9 3 2 — u 222 
Rechts. . 114 73 24 12 2 1 — 1 227 


Wir müssen deshalb schließen, daß die Gestalt der wahren Welle ir- 
gendwo einen abszissenparallelen Verlauf haben muß, der allein bei den 
119 
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Stereobeobachtungen sich nicht deutlich ausprägen könnte. Doch will 
ich darüber noch keine Mitteilungen machen, weil sie zur Zeit kaum 
mehr als hypothetischen Charakter besitzen würden. 


II. Treten neben rhythmischen Abstandsänderungen der Quersepten 
auch Änderungen des Zelldurchmessers auf? 
a) Zur Terminologie. 

Die Untersuchungen an Filmaufnahmen haben ergeben, daß die 
Querwände einer Oscillarie rhythmische Abstandsänderungen erfahren, 
die die Gestalt von Longitudinalwellen aufweisen. Scumip belegt diese 
Erscheinung mit der Bezeichnung: Kontrakiionswellen. Der Verfasser 
(UrrrıcH 1926, S. 297) hat früher schon darauf hingewiesen, daß diese 
Bezeichnung, von rein theoretischem Standpunkte aus betrachtet, nicht 
vorurteilsfrei ist. Sie bezieht sich nämlich nur auf die Abstände der 
Quersepten und setzt zugleich mit der Annahme osmotischer Druck- 
schwankungen voraus, daß in den Zellen sich bewegender Fäden Vo- 
lumschwankungen auftreten. Die stereoskopische Methode erlaubt dar- 
über keine Rückschlüsse. Ebenso haben sich keine Anhaltspunkte dafür 
aus den Messungen an Filmbildern ergeben (Beggiatoa, ULLRICH 1926). 
Es erscheint deshalb zweckmäßig, vor der Fortführung der Untersuchung 
alle Möglichkeiten, die für das Verhalten der Zellvolumina bezüglich der 
beobachteten Abstandsänderungen der Quersepten bestehen, aufzusuchen 
und sich daraus ergebende Folgerungen für die Fadenlänge, den Zell- 
durchmesser usw. abzuleiten. Über die Mechanik der Abstandsänderung 
werden damit keine Aussagen gemacht. 

Wir können zwei Annahmen machen: 

1. Das Zellvolumen ist während des Durchganges der wellenförmig 
verlaufenden Abstandsänderung der Querwände konstant. Es treten also 
nur Gestaltsänderungen der Zellen auf: (volumkonstante Wellen oder) 
Transformationswellen (solche Wellen sind also mit Änderung des Zell- 
durchmessers verbunden: transversale Wellen im Sinne Scamips). Diese 
könnten vielleicht durch Änderung der Oberflächenspannung oder durch 
Änderung der elastischen Spannung der Membran bewirkt werden 
(näheres siehe später). 

2. Das Zellvolumen ist nicht konstant, sondern veränderlich : (volumin- 
konstante Wellen oder) Variationswellen. 

Die zweite Annahme bedingt eine Anzahl untergeordneter Möglich - 
keiten. Wir können uns denken, daß der Ruhezustand der Zelle erreicht 
ist, wenn das Volumen am größten oder am kleinsten ist, oder auch, wenn 
es eine mittlere Größe hat. Dann ergeben sich die folgenden, tabellarisch 
dargestellten Volumenänderungen und Bezeichnungen: 
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Die Zelle hat im Ruhezustand he Bezeichnung der Wellenart 
[la das größte Volumen ~ Kontraktionswelle 
Ib das kleinste Volumen + Expansionswelle 
IIe ein mittleres Volumen + | Konteahtionn PRIOR 
welle 


Fall 2a, b und c könnten in der Natur z. B. durch Quellungsänderung 
sowie durch osmotische Vorgänge verwirklicht werden (näheres siehe 
später). 

Mit der Einführung dieser Terminologie, die vollkommen einheitlich 
sich auf das Verhalten des Volumens der Elementarorgane bezieht, wer- 
den hoffentlich die Schwierigkeiten und Umständlichkeiten beseitigt, die 
bisher für eine kurze Formulierung verschiedener Hypothesen bestanden; 
auch die folgenden Darlegungen werden außerordentlich vereinfacht. 

b) Überschlagsrechnung über die Größenordnung möglicherweise 

vorhandener Zelldurchmesseränderungen. 

Die stereoskopische Methode hat erlaubt, einen tieferen Einblick in 
den Verlauf der longitudinalen Wellen zu erhalten. Nun haben bereits 
früher einige Überlegungen (ULLRICH 1926, S. 300) wahrscheinlich ge- 
macht, daß die Veränderungen sich bei den Oscillarien besonders in der 
Längsrichtung deutlich auswirken müssen. Die Längsmembranen sind 
hier stark elastisch gedehnt. Das Einbringen von Oscillatoriafäden in 
hypertonische Lösungen oder ein Eintrocknen bewirkt nach HANSGIRG 
(1883) und Scamip (1923) eine erhebliche Kontraktion des Fadens, ohne 
daß dabei eine Zunahme des meßbaren Fadendurchmessers auftritt. Im 
Gegenteile, beim Eintrocknen nimmt auch der Durchmesser ab, jedoch 
im Vergleich zur Längskontraktion nur wenig. Im lebenden Oscillatoria- 
Faden sollen nach beiden Forschern osmotische Überdrucke in den Zellen 
herrschen, die die Dehnungen der Längsmembranen im Gefolge haben. 
Infolge der hydrostatischen Druckverteilung auf die Zellwände sollte 
man bei dem großen Anteil, den die Mantelfläche an der Gesamtober- 
fläche der Zelle hat, annehmen, daß eine erhebliche Dehnung auch in 
tangentialer Richtung zustande kommt, sofern die Wandungen keine be- 
sondere Struktur besitzen. Bei der Feststellung des Durchmessers sind 
die auftretenden Änderungen nur nieht meßbar, weil ihre Größe innerhalb 
der Fehlergrenze der Messungen liegt. ScHmip hat diesen Gedankengang, 
den er 1923, S. 410 oben anschneidet, nicht weiter verfolgt. „Wellen von 
transversaler Natur könnten einem mikroskopisch gewiß nicht ent- 
gehen‘. Wir wollen deshalb hier von neuem einsetzen und an der Hand 
der ebenfalls von Schmp 1923, S. 414 ausgesprochenen Möglichkeit die 
Äußerung auf ihre Berechtigung hin rechnerisch überprüfen. Auf be- 
stimmte Reize hin, besonders auf Erschütterungen, beobachtete SCHMID, 
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daß Fäden von O. jenensis sich um 1,8% spontan verlängern. Nun soll 
ein durch Kontraktionswellen bewegter Faden kürzer sein als ein ruhen- 
der. Nach solchen Reizen fand auch ich oft, allerdings bei O. sancta, 
daß die Bewegung für kurze Zeit eingestellt war. Es liegt also ein hin- 
reichender Grund vor, diese spontane Verlängerung auf den Längen- 
unterschied zwischen bewegtem und unbewegtem Faden zurückzuführen. 
Die Erscheinung: „Faden in Ruhe länger als in Bewegung‘ kann nach 
dem oben (S. 165) gegebenem Schema sowohl bei Transformations- als 
auch bei Variationswellen vorkommen. Das geht aus folgender Zu- 
sammenstellung hervor: 

Die Tabelle gibt für Transformationswellen die Beziehungen wieder, 
die zwischen Zellgestalt und Fadenlänge in Ruhe und Bewegung gelten. 





Zellgestalt im Ruhezustand In der Ruhe . . . in der Bewegung 








la lang, schmal länger als 
Ib kurz, dick kürzer als 
Ic mittlere Gestalt annähernd gleichlang wie 





Für die Variationswellen können wir eine entsprechend vereinfachte 
Tabelle aufstellen, wenn wir annehmen, daB sich wesentlich nur die 
Zellenlänge ändert (vgl. obige Bemerkungen, die dazu berechtigen). 














ee he ey In der Ruhe . . . in der Bewegung 
Ila Größtes Volumen länger als 
Ib Kleinstes Volumen kürzer als 
IIc Mittleres Volumen etwa gleichlang wie 


Es entsprechen also die Fälle Ia und Ila unserer obigen Annahme. 
Sie unterscheiden sich aber dadurch, daß bei Ila der Durchmesser der 
Zelle nur wenig verändert wird, bei Ia dagegen stärker, verhältnismäßig 
gleichstarke Verkürzung vorausgesetzt. Daneben besteht ferner noch die 
Möglichkeit, daß im unbeweglichen Faden sich alle Zellen in Expan- 
sionsphase befinden, daß also der ‚scheinbare‘ Ruhezustand einem maxi- 
malen Reizzustande aller Zellen entspricht. Unter solchen Umständen 
könnten auch die Fälle Ib und IIb den Beobachtungen über spontane 
Fadenverlängerungen auf Reize hin genügen. Rechnerisch ergeben sich 
zwischen allen Fällen so geringe Differenzen, daß die Betrachtung eines 
Falles der Transformationswellen zum Abschätzen der Größenordnung 
der Querdurchmesseränderungen vollkommen ausreicht. Wenn im 
folgenden der Fall Ia, also konstantes Volumen bei der Verkürzung, ange- 
nommen wird, so können wir einen Wert für die Durchmesseränderung 
der einzelnen Zellen über die Volumformel errechnen. Sollte es sich um 
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eine Variationswelle handeln, wird er sicher viel zu hoch sein und als 
obere Grenze gelten können. 

Wir wollen also die Verkürzung eines O. jenensis-Fadens beim Über- 
gang aus dem ruhenden in den bewegten Zustand einmal (siehe oben) zu 
1,8% annehmen. Sind Variationswellen vorhanden, so können wir zu- 
nächst rund 50% der Zellen unseres Fadens als ruhend, 50% als maximal 
verkürzt ansehen. Dann müssen wir mit 3,6% iger Langenabnahme der ver- 
kürzten Zellen rechnen. Aus den Stereokurven hat sich im vorstehenden 
für O. sancta eine Wellenlänge von etwa 7 Zellen ergeben. Scumip gibt 
aus Beobachtungen an austrocknenden Fäden von O. jenensis an, daß die 
„Kontraktionswellen‘ sehr kurz sein müssen (1923, S. 417 Mitte). Die 
Zellänge dieser Art ist, verglichen mit derjenigen der von mir unter- 
suchten Art, im Verhältnis zum Durchmesser kürzer. Es wird daher be- 
rechtigt erscheinen, wenn wir vorläufig für eine Überschlagsrechnung die 
Wellenlänge bei O. jenensis mit 8 Zellen einsetzen. Den gleichen Abstand 
von 8Zellen erhält man auch an Protoplasten, die durch Eau de Javelle 
isoliert sind. Jeder 8. Protoplast hat etwa wieder gleiche Größe (vgl. 
ULtrıcH 1926, S. 323). Bei dieser Annahme haben Maximum und Mini- 
mum der Longitudinalwelle einen Abstand von rund 4 Zelleinheiten. 

Schließlich wollen wir der Einfachheit halber annehmen, daß die Ge- 
stalten im Ruhe- und im Kontraktionszustande sehr ähnlich einem 
Zylinder sind, so daß wir die Radiusänderung bei Verkürzung der Zylin- 
derhöhe unter Volumkonstanz berechnen können. Für ©. jenensis ergeben 
sich folgende Werte: 

Ruhezustand : Länge einer Zelle durchschnittlich 3 u. 

Zelldurchmesser 2r = 20 u, r= 10 u. 
Volumen V = r22h = 943 u®. 

Kontraktionszustand : Zelldurchmesser 2r’ bzw. Radius r’ gesucht. 

h' x 3,6 
100 


,2 ie il 943 st 
Volumen V =r sh; r =) 280.314 10,18 Mi. 


Die Radien von 10,004 und 10,184 liegen im Objekt nicht in Nachbar- 
zellen. Sonst wäre die Durchmesseränderung von 0,184 nach beiden 
Seiten wohl wahrzunehmen. Die Unterschiede gehen vielmehr auf einer 
Strecke von 4 Zelleinheiten = etwa 124 langsam ineinander über. Sie 
bewirken dabei eine Richtungsänderung im Verlauf der Fadenkontur, die 
bei mikroskopischer Beobachtung zur Perzeption gelangen soll. Das ist 
nur möglich, wenn die Richtungsänderung wesentlich mehr als 15—20’ 
beträgt. Dabei wird die besonders günstige Abbildung im Bereiche des 
gelben Fleckes unseres Auges parallel zur Medianebene angenommen. 
Soviel kann man aus verschiedenen Angaben bei HOFMANN ersehen. — 





Länge einer Zelle durchschnittl. h’ = (a _ )=2,80 u, 
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Wir können diese Richtungsänderung gegen die Fadenachse angenähert 
als Winkel berechnen (vgl. Abb. 6): 
tga="=0,015. a=etwa 50°. 

Der Perzeption dieser Richtungsänderung von 50’ stehen in unserem 
Falle aber noch einige Hindernisse im Wege. Zunächst ist die Außen- 
kontur immer etwas wellig, denn jede Zelle wird unter dem inneren 
Drucke eine leichte Ausbuchtung ihrer Längswand aufweisen. Dabei ge- 
hört O. jenensis noch zu den Arten mit sogenannter „glatter Außenkon- 
tur“! Immerhin ist der Winkel von 50’ so groß, daß bei einfacher Ge- 
staltsänderung der Zellen winzige transversale Wellen sichtbar werden 
müßten (vgl. die eigenen Untersuchungen darüber S. 180f.). 

Nehmen wir aber an, daß im verkürzten Zustande auf alle Fälle noch 
eine sehr starke Dahnung der Längswände bestehen bleibt, dann wird die 
Dehnungsfähigkeit in tangentialer Richtung verringert sein, also a viel 
kleiner ausfallen und schließlich nicht - 
mehr beobachtbar werden. 

Dieselben Betrachtungen müssen 
wir nun für O. sancta durchführen, 
die meinen Untersuchungen zugrunde 
liegt. Ich habe an diesem Objekt 
das Kontraktionsverhalten nach Erschütterungen einfach so untersucht, 
daß ich sofort nach dem Auffallen- Lassen des Deckglases die Fadenlänge 
bestimmte (Lerrz, Obj. 4, Stufenmikrometer) und dann weiter beob- 
achtete. Im Durchschnitt ergab sich, daß die Fäden anfangs unbeweglich 
und länger waren, sich im Verlaufe von 5—15 Minuten (18° C) langsam 
um 0,7—1,5% (ausnahmsweise einmal 7,5%!) verkürzten und dann erst 
begannen, sich zu bewegen. Die Bewegung war aber nicht immer ein 
Gleiten. In den Fällen, wo die Fäden nicht dem Objektträger auflagen, 
setzten leichte Krümmungen oder ruckweise auftretende minimale Dis- 
lokationen eines oder beider Fadenenden ein, oft sogar, bevor das Maxi- 
mum der Kontraktion erreicht war. Benutzte ich statt destillierten 
Wassers Leitungswasser zur Herstellung der Präparate, so fielen die Ver- 
kürzungen durchweg kleiner aus (etwa 0,5%). 

Da die Filmaufnahmen von Fäden herrühren, die sich in destilliertem 
Wasser bewegten, will ich den weiteren Überlegungen die Annahme einer 
rund 2%igen Kontraktion beim Übergange aus dem Ruhezustand in den 
Bewegungszustand zugrunde legen. 

Oscillatoria sancta (var. caldariorum ?) : 
Länge der Zellen durchschnittlich 4 u -h= 4 u 
Zelldurchmesser durchschnittlich 12 u - 2 r= 12 u, 
r=6u 
Verkürzung 2%. Auf 50% der Zellen berechnet 4%. 















Abb. 6. Erklärung im Text. 
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Daraus: h’= 3,84 u. 
Zellvolumen V = 36 x, 4x an = 452 u? 
r' = 6,12 u - tg a= 0,12/16= 0,0075. a = etwa 26’. 

Die maBgebliche WinkelgrôBe fallt nach der Uberschlagsrechnung 
also so klein aus, daß es von vornherein wenig wahrscheinlich ist, trans- 
versale Wellen ohne besondere Hilfsmittel beobachten zu können, selbst 
wenn man Volumkonstanz der Zellen annimmt. Der Nachweis, daß 
transversale Wellen mit sehr kleiner Amplitude auftreten, kann also nur 
gelingen, wenn a sich experimentell vergrößern läßt. Die stereoskopische 
Methode versagt in diesem Falle vollkommen, da die Größenänderungen 
im Verhältnis zur Schärfe der Bilder zu gering sind. Auch stören die 
großen, nicht durch Querdisparationen wirksamen Partien des Faden- 
innern das Zustandekommen von Tiefeneindrücken bei medianer Lage 
der Fadenbilder zum Beobachter. 

Unter diesen Umständen muß es auffallen, daß man im Mikroskop 
mit schwachen Vergrößerungen bei gleichmäßig und stark erleuchtetem 
Gesichtsfeld wellenförmigen Verlauf der Außenkontur festzustellen 
glaubt, wenn man die Fäden längere Zeit beobachtet, womöglich mit 
starrem Blick. Doch lassen sich solche Beobachtungen auch an toten 
Fäden machen. Aus der physiologischen Optik (vgl. Hormann I, S. 94) 
ist bekannt, daß feine Linien bei Betrachtung gegen hellen Hintergrund 
perlschnurartig erscheinen. Die Abstände der Einschnürungen ent- 
sprechen nach v. FLEISCHL (zit. nach Hormann) etwa einem Gesichts- 
winkel von 1/9. Es ist wahrscheinlich, daß die eben beschriebenen Be- 
obachtungen an Oscillarienfäden diesen physiologisch-optisch bedingten 
Störungen zuzuschreiben sind. Deshalb wurde in den weiteren Unter- 
suchungen stets ein Vergleich mit totem Material durchgeführt und eine 
objektiv photographische Registrierung angestrebt. Nur auf diesem 
Wege werden solche Täuschungen vermieden. 


€) Untersuchungen zum Nachweis transversaler Wellen an Oscillarien. 

Die Möglichkeit, transversale Wellen mit so geringen Amplituden 
nachzuweisen, kann sich nach den Darlegungen im vorigen Abschnitt nur 
dann ergeben, wenn es gelingt, den maßgebenden Winkel a so weit zu ver- 
größern, bis die Richtungsänderung der Außenkontur den physiologisch- 
optischen Voraussetzungen genügt, also wesentlich mehr als 15—20’ be- 
trägt. Vom theoretischen Gesichtspunkte kommen dafür physiologische 
und physikalische Methoden in Frage. 

1. Physiologische Vergrößerung von a durch Vergrößerung der Am- 
plitude. 

Die Überschlagsrechnungen im vorigen Abschnitt gingen von der 
Annahme aus, daß die Oscilarienwellen Transformationswellen seien, bei 
denen nur gestaltliche Änderungen der Zellen unter Beibehaltung des 

Planta Bd.9. 11b 
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Volumens das Auftreten transversaler Wellen bedingen. Wir wissen, daß 
sich der Oscillarienfaden stets im Zustande einer starken elastischen 
Dehnung der Längsmembranen befindet. Das geht aus den verschiedenen 
Schrumpfungserscheinungen hervor (vgl. auch S. 165). Diese elastische 
Dehnung wird auf alle Fälle die Verbreiterung der Zellen bei der Kon- 
traktion behindern. Könnte man diese elastische Streckung herabsetzen 
oder ganz aufheben, so würden stärkere Durchmesserzunahmen und da- 
mit eine Vergrößerung von a erreicht. Durch die Aufhebung der Längs- 
spannung kontrahiert sich ferner der Faden. Dadurch werden Maximum 
und Minimum der vorhandenen Wellen zusammenrücken und durch die 
Verkürzung ihres Abstandes auch ihrerseits zu einer Vergrößerung des 
Winkels a beitragen. 

Es liegen nach dem Gesagten genügend Gründe vor, als Ursache der 
elastischen Spannung der Längswände hydrostatisch wirkende Drucke 
im Zellinnern anzunehmen. Über ihre Natur sei vorderhand noch nichts 
ausgesagt. Mögen sie zustande kommen wie sie wollen, etwa durch 
Quellung oder durch osmotische Vorgänge — Oberflächenspannungs- 
änderungen vielleicht ausgenommen —, stets wird dabei das Wasser einen 
wesentlichen Faktor abgeben. Wenn wir also seine Konzentration in den 
Zellen herabsetzen, müssen wir eine Aufhebung der elastischen Spannung 
und damit größere Durchmesseränderungen der Oscillarienzellen be- 
kommen. 

Der einfachste Weg dazu ist ein ganz langsames Eintrocknenlassen 
der Oscillarien. ScHmiD hat in solchen Fällen auf Blumentöpfen kurz 
nach dem Abheben der Glasdeckel transversale Wellen in Form wan- 
dernder Lichtreflexe beobachtet. Ich konnte dies bereits 1926 bestätigen 
und durch geeignetes Vorgehen diese Bewegungen im Zustande mangeln- 
der Wasserzufuhr auf längere Zeit hin verfolgen (ULLRICH 1926, S. 305). 
Quantitative Einblicke in den Kontraktionsvorgang ließen sich auf 
diesem Wege des Wasserentzuges bisher nicht gewinnen. Allerdings hat 
es der Verfasser unterlassen, genauere Untersuchungen über Lösungen 
mit bekannten Dampftensionen anzustellen, die in dieser Hinsicht vie!- 
leicht doch noch wesentliche Einblicke gestatten würden. Sie sind aber 
zeitraubend und umständlich. Schneller dagegen kann man auf hoch- 
konzentrierten Agargallerten gleichen Erfolg erhoffen. Bei Beleuchtung 
schräg von unten : durch die Agarschicht hindurch sieht man in solchen 
Fällen bei hoher Einstellung an Oscillatoria-sancta-Fäden auch Licht- 
reflexe wandern, die ich sogar photographisch festhalten konnte (vgl. 
Abb. 7 und 8). Die Fäden sind unter diesen Bedingungen etwa nur zur 
Hälfte in die Agarmasse eingesunken. 

Aber auch im durchfallenden Licht bei starken Vergrößerungen, die 


» Puren Seitlichstellen der Kondensoririsblende fast senkrecht zur Faden- 
richtung. Starkes Abblenden. 
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man nach dem Auflegen eines Deckglases anwenden kann (Öl-Imm. 
Apochr. 1,3 mm Zeiss) lassen sich ganz leichte Wellenzüge in der AuBen- 
kontur bemerken. Infolge der dicken Agarschicht konnte ich bei der 
Photographie dieser Erscheinungen mit der Belichtungszeit nur auf 
1/; Sekunde herabgehen. Daher ist auf Abb. 8 das Fadeninnere reich- 
lich verwaschen wiedergegeben, weil es sich durch die rasche Fortbe- 
wegung schnell verschoben hat. Desto mehr muß es auffallen, wie scharf 
dabei die Außenkontur mit den Wellen wiedergegeben ist. Ich kann mir 
das unter den gegebenen Umständen nur so erklären, daß die Wellenzüge 
zum Bildfelde langsamer bewegt erscheinen. Das ist eine Annahme, die 
man auch machen muß, wenn man die Fortbewegung eines faden- 
förmigen Organismus durch Longitu- 
dinalwellen verstehen will (vgl. dazu 
die Überlegungen auf 8. 161/162). 





Abb.7. Fäden von ©. sanctaauf hochprozentigem Abb.8. O. sancta auf hochprozentigem Agar. 
Agar. Beleuchtung schräg von unten, etwa senk- (Zeiss Ap. 1,3 mm, LEITz Makam 1X, !/; Sek., 
recht zur Fadenrichtung (ZEISS Apochr. 8 mm, blaues Licht.) 

LEITZ Makam 1X, blaues Licht). (Näheres i. Text.) 


Viel einfacher ist der Wasserentzug aus Oscillarienfäden auf os- 
motischem Wege durch Einlegen in Lösungen bekannter Konzentra- 
tionen durchzuführen. ScHMID hat viele osmotische Versuche angestellt, 
bei denen aber offenbar keine deutlich sichtbaren transversalen Wellen 
an O. jenensis aufgetreten sind, ebenso PRÂT (1921, 1922). Sonst hätten 
beide wohl etwas davon erwähnt. Bei Versuchen, die ich an O. sancta 
durch Einlegen in Rohrzuckerlösungen bis zu 10% (= 0,29 Mol) anstellte, 
fand ich bis zu etwa 8%iger Konzentration noch Bewegung der Fäden. 
Aber ein Auftreten transversaler Wellen konnte ich niemals dabei beob- 
achten. Allem Anscheine nach schaffen also die osmotisch wirkenden 
Lösungen keine Bedingungen, unter denen die Amplitude über die 
Grenze der Beobachtungsfähigkeit wächst (vgl. auch S. 180/181). 
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2. Physikalische Methoden der Vergrößerung von a. 
Betrachten wir nochmals die schematische Zeichnung von S. 168. 
Wir werden tg a und damit a um so größer finden, je größer entweder 


r'—r wird gegenüber = oder je mehr der Abstand von Maximum und 
7 — u 
Minimum, also -., sich verringert. 


1. Fall: Eine scheinbare Vergrößerung der Zelldurchmesser und da- 
mit des Ausmaßes der Durchmesseränderungen läßt sich durch Verzerrung 
der Fadenbilder auf optischem Wege erzielen, sowohl bei subjektiver Be- 
obachtung als auch bei objektiv photographischer Bildwiedergabe. 
Jedermann bedient sich der Verzerrung, wenn er durch Visieren über die 
Linien einer Zeichnung oder die Konturen irgendwelcher Objekte kleine 
Richtungsabweichungen feststellen will. Die übliche Beobachtung im 
Gesichtsfelde des Mikroskops schließt solches Vorgehen aus, da sie an den 
Strahlengang senkrecht zur Objektebene gebunden ist. 

Unter Anwendung besonderer Hilfsmittel kann die subjektive Be- 
obachtung unter Verzerrung während der mikroskopischen Beobachtung 
der Fäden selbst aber durchgeführt werden. Ich lege zu diesem Zwecke 
starke Zylinderlinsen auf das Okular, wobei die Zylinderachse der Faden- 
richtung im Falle einer +-Linse parallel zur Fadenachse der Oscillarie, 
bei einer —-Linse senkrecht zur Fadenachse zu liegen kommt. 

Die Herstellung solcher Linsen ist sehr einfach. Eine +-Zylinderlinse 
von hinreichend guter Leistung ist bereits ein Stück Glasstab, das aller- 
dings vollkommen glatte Oberfläche haben muß. Ich befestigte es (unter 
Zentrierung des Strahlenganges bei Bogenlichteinfall im Projektions- 
bilde) mit Plastilina dicht oberhalb der dem Auge zugekehrten Okular- 
linse. Klarere Bilder erhält man, wenn man vom Glasstabe längs etwas 
abspaltet, die Bruchfläche mit Schmirgel glatt und parallel zur Stab- 
achse schleift, schließlich poliert. In einigen Fällen ersparte ich mir letz- 
tere Arbeit, indem ich denroh angeschliffenen Linsenkörper einfach durch 
Immersionsöl mit der ebenen Okularlinse optisch verband. —-Linsen 
fertigte ich durch Spalten von Glasrohr verschiedenen Durchmessers 
und Aufkitten der Bruchstücke auf Deckglasstreifen mit dickem Kanada- 
balsam in der Wärme. 

Da solche Linsen chromatisch nicht korrigiert sind, empfiehlt es sich, 
in wenigstens annähernd monochromatischem Lichte zu arbeiten. Ich 
benutzte durch Filter scharf eingeengte Bezirke des Blau und Rot. 
Ferner arbeitete ich bei weit geschlossener Iris des Kondensors. Durch 
hohe Apertur der Beleuchtung treten nämlich Störungen in der Ab- 
bildungsschärfe ein. Der zu beobachtende Faden wird zunächst mit der 
gewünschten Vergrößerung (Obj. 2, 4, 7 von Lerrz, Periplan Ok. 8x) 
eingestellt, dann das Okular gegen ein entsprechendes anderes mit 
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zentrierter Zylinderlinse vertauscht und nun der Tubus gesenkt, bis das 
Objektivbild in die neue Brennebene der Okularlinse projiziert wird. 
Mit geringen Verzerrungen bis zu etwa dreimaliger Winkelvergrößerung 
der Zylinderlinsen habe ich keine sicheren Anhaltspunkte über ein Auf- 
treten transversaler Wellen gewinnen können, obwohl ich bei geringeren 
Verzerrungen oft glaubte, an der Außenkontur Wellenzüge zu beob- 
achten. 

Erst bei viermaliger Verbreiterung des Gesichtswinkels senkrecht 
zur Fadenrichtung nimmt man die Wellenzüge sicher wahr. Man sieht sie 
dann an sehr lebhaft kriechenden Fäden in einer Länge von etwa 5—7 
Zellen über die Längskontur des Fadens laufen. Die Wellenberge und 
Wellentäler sind auf beiden Seiten gegensinnig gerichtet. Die Erschei- 
nung ähnelt also der Peristaltik des Darmes (vgl. auch ULLRICH 1926, 
S. 305). Die Fadenmitte läßt außer den zum Teil noch scharf abgebil- 
deten Quersepten keine Einzelheiten erkennen. Ich konnte daher keine 
Anhaltspunkte über den mutmaßlichen Querschnitt der Fäden gewinnen, 
wie sie sich (l.c.) an eintrocknenden Fäden ergeben hatten. Dafür 
laufen über die Fäden noch helle und dunkle Zonen mit etwa gleichem 
Abstande wie die Maxima und Minima der transversalen Wellen. Es ist 
mir nicht möglich, anzugeben, ob die dunklen Stellen an den seitlichen 
Verbuchtungen oder Einbiegungen liegen. Offenbar akkommodieren die 
Augen bei gleicher Mikroskopeinstellung doch auf etwas verschiedene 
Objektebenen, so daß man die beiden Beobachtungen nur nacheinander 
machen kann. 

2.Fall: Um die Erscheinung objektiv wiederzugeben, habe ich 
mikroskopische Aufnahmen versucht. Sie scheiterten an Einstellungs- 
schwierigkeiten sowie an Lichtmangel für die erforderlichen Momentauf- 
nahmen von !/,, Sek. Belichtungsdauer. Man erhält aber von derartigen 
subjektiven Beobachtungen doch objektive Bilder, wenn man gewöhn- 
liche Momentaufnahmen unter kleinem Winkel (etwa 25°) in der Rich- 
tung des Oscillarienfadens einäugig betrachtet, oder wenn man ein solches 
Negativ in dieser Stellung von neuem photographiert (vgl. Abb. 9a u. b). 

Das kann nur im durchfallenden Licht geschehen. Da ich subjektiv 
die günstigsten Verzerrungen und damit die besten Eindrücke erhielt, 
wenn der Winkel des Negativs zur Betrachtungsrichtung kleiner als 45° 
war, wurde der Grenzwinkel der Totalreflexion für die Glasplatte des 
Negativs überschritten. (Vgl. die obige Linsenverzerrung, die einer vier- 
maligen Gesichtswinkelvergrößerung in der Querrichtung des Fadens 
entspricht!). Deshalb versenkte ich das Negativ in einen rechtwinkeligen 
Glastrog aus planparallelem Glas, der mit Paraffinöl gefüllt war. So ist 
die beigegebene Abbildung entstanden, die die Transversalwellen der 


1 Gemessen als Abstände von Objektmikrometer-Linien in der Projektion. 
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Fadenkontur im Normalzustand objektiv gerade erkennen läßt. Sie zeigt 
aber ferner Erscheinungen, die denen beider Linsenverzerrung beobachte- 
ten ähneln. Es laufen nämlich dunkle und helle Zonen über die Faden- 
mitte. Hier im Bilde kann man feststellen, daß es sich dabei um die Ab- 
ur rege nh der Quersepten handelt, also um eine Erscheinung, die 
durch die Longitudinalwellen verursacht wird. Die 
dunklen Zonen entsprechen dem Minimum, die hellen 
dem Maximum der Wellenlängen. 

3. Fall: Als dritte Möglichkeit war weiter oben die 
scheinbare Verkürzung von À als ein Mittel zur Vergrö- 
Berung von a hingestellt worden. Sie schien physikalisch 
durchführbar. Um diesen Weg der Sichtbarmachung 
transversaler Wellen an unseren Objekten verständlich 
zu machen, muß der Verfasser zunächst die rein physi- 
kalischen Grundlagen erörtern. 

Aus Versuchen von MIKoLA (1906) und Lampa (1914) 
ist bekannt, daß man die wellenförmigen Schwingungen 
von Saiten mit Hilfe stroboskopi- 
scher Methoden sichtbar machen 
kann. MIKoLA projizierte dazu das 
Bild der Saite auf einen rotieren- 
den, schwarzen Zylinder, dessen 
Achse in der Richtung der Saite 
lag, und der achsenparallel einige 
weiße Streifen in gleichem Abstande 
trug. Lamra dagegen ließ dicht 
neben der schwingenden Saite eine 
Scheibe mit radialen Schlitzen ro- 
tieren und projizierte die Saitenbil- 
der durch die bewegten Schlitze 
hindurch. Er erhielt so Wellen- 
bilder, deren Wellenlängen mit zu-, 

a. Benson. ng nehmender Umlaufgeschwindigkeit 

der rotierenden Achse immer klei- 
ner wurden. MıKoLA fand dagegen Systeme von Wellen, die sich über- 
lagerten. Freilich handelt es sich in beiden Fällen um stehende Wellen, 
so daß man die theoretischen Erörterungen beider Forscher nicht ohne 
weiteres als Unterlage für die Verhältnisse benutzen kann, wie sie z. B. 
die im Faden und vielleicht auch zum Substrat wandernden Wellen 
unserer Oscillarienfäden bedingen. 

Aber auch praktisch kann bei den mikroskopisch kleinen Organismen 
nicht auf dem Wege der genannten Forscher vorgegangen werden. Viel- 
mehr kommt dafür nur die stroboskopische Methode in Frage, wie sie 
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METZNER (1920 I und II, sowie 1928) beschreibt. Dabei wird das mikro- 
skopische Objekt durch Lichtblitze konstanter Frequenz beleuchtet und 
unter Vergrößerung beobachtet. 

Wir wollen die Frequenz der Lichtblitze mit N bezeichnen, die 
Tourenzahl der rotierenden Scheibe pro Sekunde mit f und die Zahl ihrer 
das Licht durchlassenden Schlitze mit z. Dann ist N =zf. 

Die Wellenlänge der longitudinalen sowohl als auch der transversalen 
Wellen unserer Objekte sei A, die zugehörige Schwingungsdauer 7 Sekun- 
den, die Amplitude der Schwingungen in transversaler Richtung sei a. 
Stellen wir für die Elongationen y der transversalen Wellen die Gleichung 
auf, wobei wir die mittlere Lage aller Punkte der Außenkontur unserer 
Fäden als x- Achse betrachten, so ergibt sich zur Zeit t: 


. 22 
y-asın t. 
Auf dem durch den nachsten Lichtblitz sichtbaren Bilde im zeitlichen 


Abstande N =zf werden die entsprechenden Ordinaten y’ durch folgende 
allgemeine Gleichung wiedergegeben : 


y =asin > (t+2f). 
Wir wollen nun zunächst fragen, unter welchen Umständen wir statt der 
wandernden Wellen stehende Wellen im Mikroskop beobachten werden. 


Offenbar dann, wenn die Werte der Ordinaten y und y’ auf zwei aufein- 
ander folgenden Bildern gleich sind, also wenn y= y’ oder: 


asin 27 .t=asin 27 (£+zf) 
oder on 
asin -2f=0. (1) 


Die rechte Seite dieser Gleichung (1) ist dann 0, wenn t= 2/, also in 
Worten: Wenn die Bildfrequenz gleich ist der Schwingungsdauer der 
Welle. 

Geniigen wir im Experiment dieser Gleichung, so kénnen wir immer 
noch keine Wellen am Objektrande erkennen, weil dabei der Winkel a 
der Richtungsänderung im Verlauf der AuBenkontur der Faden zu klein 
ist. Wir wollen deshalb die Bildfrequenz verdoppeln, also N = 2z/ 
machen. 

Unter diesen Umständen wird die Gleichung (1) nur gelten für das 
eine und jeweils übernächste Bild. Dazwischen wird eine ebensolche 
Folge von Wellenzügen liegen, die um x verschoben ist. Wir können also 
theoretisch zwei Wellenzüge beobachten. Machen wir N=3 zf, so werden 


27 ; 
entsprechend drei Wellenziige auftreten, die um > gegeneinander ver- 
schoben sind. Allgemein: N = vzf, Zahl der Wellenzüge v, Verschiebung 


: 2; i à u 
der Wellenzüge gegeneinander = wobei y stets ein ganzes Vielfaches von 
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zf sein muß. Jeder dieser Wellenzüge hat nach der Theorie die Ampli- 
tude a. 

Nehmen wir nun an, daß zf nicht gleich r bzw. einem ganzen Viel- 
fachen von r ist. Wir setzen die Abweichung als + y in Rechnung. Es 
soll also sein : 

t= (ef +7) 
wobei y sehr klein sei. Dann ist die Gleichung fiir die Ordinaten y der 
Welle zur Zeit t: 


’ . 2a 
y=a sin —t, 


also wie oben. Die Ordinaten auf dem folgenden Bilde haben aber die 
Gleichung : 


a ul 
y =asin— (t+z/+7). 


Dürfen wir jetzt erwarten, daß die Ordinaten y und y’ gleich sind? Setzen 
wir sie gleich, so erhalten wir: 


. 2n ._2n 
—a sin — y=asin- 2f. 


Daraus folgt, daß diese Gleichheit von y nur bei einem einzigen Werte 
von y erfüllt wird, nämlich, wenn y= zf ist. 

Das ist kein neues Ergebnis. Es schließt aber aus, daß andere Fälle 
als die vorher erwähnten auftreten können, in denen stehende Wellen zur 
Beobachtung kommen. Nun ist aber noch zu klären, was im Falle einer 
Ungleichheit zwischen y und zf zu beobachten sein wird. Es ist ohne 
weiteres ersichtlich, daß unter diesen Umständen die Ordinaten y auf 
den aufeinander folgenden Bildern nicht gleich sein können. 

Besinnen wir uns nun darauf, daß wir bei allen bisherigen Über- 
legungen die Geschwindigkeit der Wellen im Faden dadurch als bekannt 
betrachtet haben, daß wir zf=7 setzten. In Wirklichkeit ist die Fort- 


bewegung der Wellen ganz allgemein durch die Gleichung c= : -in Rech- 


nung zu setzen. Es gehören nun zu gleichen Werten von y zwei Werte 
von x, nämlich +, = ct und z,=c (t+2f +y). 

Im Falle einer Abweichung zwischen zf und y wandern also die beob- 
achtbaren Wellen im mikroskopischen Gesichtsfelde. Weicht y nur sehr 
wenig ab, so können wir erwarten, daß wir bei weiterer Erhöhung von N 
nach der Beobachtung stehender Wellen wandernde Wellen sehen wer- 
den, denen gleiche Bewegungsrichtung wie den ursprünglichen Wellen 
eigen ist. Langsam wird dann die Geschwindigkeit dieses Fortschreitens 
abnehmen, wenn wir N immer weiter vergrößern. Sobald die Wellen wieder 
zum Stehen kommen, tritt ein neues Wellensystem auf. Dann werden die 
Wellenzüge wieder wandern usw. 
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Diese Überlegungen gelten zunächst nur für kontinuierliche schwin- 
gende Punktreihen. In unseren Objekten haben wir es aber gar nicht mit 
solehen zu tun, denn jede Zelle liefert in ihrer Außenkontur eine Zone, die 
sich einheitlich gemäß dem Gesamtzustande der Zelle verhält. Daraus 
folgt, daß wir diskontinuierliche Beziehungen zwischen zf und t bzw. À 
am Objekt vorfinden werden. Manche Werte für » in der Zahlenreihe 
werden also ausfallen müssen. 

Der letzte der Beobachtung zugängliche Zustand der Verkürzung der 
Abstände der scheinbaren transversalen Wellen muß offenbar dann er- 
reicht sein, wenn sich Nachbarzellen scheinbar gerade in entgegen- 
gesetzter Phase ihrer Durchmesseränderungen befinden. Die Ampli- 
tude a wird hierbei nicht in ihrer vollen Größe sichtbar werden. Es 
hängen ja der einen Seite der Welle die Zellkörper an, die im Auge durch 
Nachbilder einen Teil der seitlichen Ausschläge unterdrücken werden. 
Trotzdem aber wird der Winkel a, der die Richtungsänderung der Außen- 
kontur angibt, größer werden und so möglicherweise vorhandene Trans- 
versalwellen hervortreten lassen müssen. Es handelt sich demnach in 
unserem Falle nicht wie bei Lampa um ein Kürzerwerden der schein- 
baren Wellenlänge, sondern um ein Überschneiden vieler Wellenzüge wie 
bei MıkoLAs Versuchsanordnung. 

Wir finden also recht verwickelte Verhältnisse. Sie tragen dazu bei, 
daß die erhaltenen Zahlenwerte nicht ausgewertet werden können. Des- 
halb habe ich die Theorie der Bilder fortschreitender Wellen bei strobo- 
skopischer Beobachtung hier nur soweit entwickelt, als sie zum Ver- 
ständnis der beobachtbaren Erscheinungen erforderlich ist. 

Die Theorie lehrt, warum der Verfasser früher bei Benutzung nur 
niederer Frequenzen der Lichtblitze nichts von einer Wellenbewegung 
im Oscillarienfaden erkennen konnte. Statt des von METZNER benutzten 
Schwachstrommotors wird deshalb ein leistungsfähigerer 110 V-Motor zum 
Antrieb der Blendscheibe benutzt, die genau den MerzNERschen Angaben 
entsprechend hergestellt ist. Sie ist auf der langen Motorachse selbst be- 
festigt. Der Motor wird durch eine Akkumulatorenbatterie gespeist, die 
zur Zeit der Versuchsanstellung nicht anderweit benutzt wird, also kon- 
stante Spannung besitzt. Die Umdrehungsgeschwindigkeit läßt sich 
durch Schiebewiderstände regulieren. Sie werden so gewählt, daß sie sich 
nur ganz leicht erwärmen. Sonst treten in ihnen Widerstandsänderungen 
auf, die auch Änderungen der Umdrehungsgeschwindigkeit der Motor- 
achse im Gefolge haben. Die Tourenzahl wird durch einen Tourenzähler 
nach dem Zentrifugalprinzip bestimmt, der durch Schnurantrieb mit der 
Motorachse verbunden ist. Während der Beobachtungen lief er stets 
mit. Eine Hilfsperson las in den Momenten, die vom Beobachter genannt 
wurden, die Tourenzahl ab. Durch Kontrollen mit einem aufsetzbaren 
Tourenzähler und Stoppuhr war dasInstrument auf seine Zuverlässigkeit 

Planta Bd. 9. 12 
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mehrfach geprüft worden. Die übrige Apparatur entspricht der Merz- 
NERs. Als Lichtquelle diente eine 5 Amp.-Bogenlampe mit Handregu- 
lierung. Das Licht passiert zunächst wie immer eine Zeısssche Kühl- 
küvette mit Ferroammonsulfatlésung, wird dann stark konvergiert und 
tritt an der engsten Stelle des Strahlenkegels durch die Blendlöcher. Eine 
weitere Konvexlinse macht den Strahlengang etwa parallel und läßt ihn 
auf den Mikroskopspiegel fallen. 

Nach verschiedenen Vergleichen wurden im Hellfeld bei rotem Licht 
die besten Ergebnisse erzielt, wobei nur das zentrale Licht bei schwächeren 
Vergrößerungen (bis Obj. 5, Lærrz) klare Bilder ergab. Durch die 
schnelle Folge der Lichtblitze tritt die unangenehme Erscheinung des 
Flimmerns, wie sie bei niederen Frequenzen stört, hier nicht auf, sobald 
die Lichtstärke nicht zu hoch gewählt wird. Die Richtung der Fäden soll 
im mikroskopischen Bilde aus physiologisch-optischen Gründen parallel 
zur Medianebene des Beobachters liegen, denn wir hörten bereits früher, 
daß in solcher Lage der Grenzwinkel für die Wahrnehmung von Rich- 
tungsänderungen am kleinsten ist. 

Bringt man nun Fäden von ©. sancta (var. caldariorum?), die sich leb- 
haft bewegen, bei etwa 200 C oder noch etwas höherer Temperatur ins Ge- 
sichtsfeld der eben beschriebenen Apparatur, so treten bei bestimmten 
Frequenzen der Lichtblitze deutliche Einkerbungen der Außenkontur der 
Fäden hervor. Schon bei nur 11° und an nur sehr schwach beweglichen 
oder unbeweglichen (abgetöteten) Fäden bleibt die Erscheinung aus. 

Beispielsweise sei eine Versuchsreihe mitgeteilt, wo die angegebenen 
Frequenzen der Lichtblitze insbesondere stehende Wellen sichtbar werden 
ließen: 

N=2zf: 70,0 +++, 60,3+++, 54,3++, etwa 43,5 + +, 40,0 + +, 
36,4?, 31,1 +, 25,7?, 22,27. 

Es bedeutet: ++ Außenkontur sehr deutlich perlschnurartig ge- 
gliedert ; kein Zeichen gerade noch erkennbar wellig; ? unsicher, ob wirk- 
lich Wellen sichtbar. 

Diese Angaben zeigen, wie bei hohen Frequenzen sich das Auftreten 
transversaler Wellen bemerkbar macht, während niedere Frequenzen 
keine sichtbaren Entscheidungen zulassen. Bei N=43,5 betrug die 
scheinbare Wellenlänge noch etwa 3—4 Zellen, bei N —70,0 nur etwa 
2 Zellen. Genaueres war bei den geringen Vergrößerungen und infolge 
vorhandener Unregelmäßigkeiten nicht zu entscheiden. Eine weitere 
Frequenzsteigerung als N = 70,0 habe ich ohne störende Schwankungen 
der Umdrehungszahl des Motors nicht erreichen können. In den Inter- 
vallen von N, wo keine stehenden Wellen beobachtet wurden, trat lang- 
sames bzw. schnelleres Wandern der Wellen in einer der Fadenfortbe- 
wegung entgegengesetzten Richtung ein. Die perlschnurartigen Erschei- 
nungen erstreckten sich beiderseits bis dicht an die Fadenspitze. Schät- 
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zungsweise 6—8 Zellen wurden davon nicht mehr betroffen, ob infolge 
Fehlens von Gestaltsänderungen dieser Zellen oder infolge der stark aus- 
bauchenden Zellform, kann nicht angegeben werden. Leider konnten die 
Erscheinungen auch infolge zu geringer Lichtintensität nicht photo- 
graphisch festgehalten werden, da die Belichtungszeit wegen der Fortbe- 
wegung der Fäden nicht beliebig verlängert werden kann. 


Im Dunkelfelde habe ich an den Längs- 
wänden der Fäden keine solchen Erschei- 
nungen zu Gesicht bekommen. Dafür ließ 
sich aber an den Querwänden im roten 
Licht gelegentlich ein Wandern‘von Longi- 
tudinalwellen in entgegengesetzter Rich- 
tung wie die Fadenfortbewegung erkennen, 
eine Erscheinung, die auch im roten Hell- 
felde auftritt. Doch wird die Eindringlich- 
keit der Erscheinung im Dunkelfelde ver- 
ständlich, wenn man in Abb. 10 die aller- 
dings mit Pepsin-HCI behandelten Fäden 
betrachtet. Es ist deutlich zu erkennen, 
daß zwar die Querwände scharf als dunkle 
Streifen zwischen den anliegenden ‚‚Körn- 
chen“ erkennbar sind, die Wiedergabe der 
Längswände läßt aber im Dunkelfelde 
(Lærrzscher bicentrischer Kondensor Apert. 
1,2, Obj. 7 mit Irisblende, blaues Licht, 
Agfa Chromoisorap.) zu wünschen übrig. 
Sie werden nämlich in leuchtende, kurze 
Striche aufgelöst. 

Ganz ähnliche Beobachtungen wie die 
eben beschriebenen ergaben sich an einer 
schmalen Oscillarie, die nicht eindeutig 
bestimmt werden konnte!. Die Erschei- 
nungen an dieser Art besonders zu be- 
schreiben, erübrigt sich. Nur die quantita- 
tiven Werte wichen ab. 











Abb. 10. Kurze Zeit mit Pepsin-HCl 
(P 1,8) behandelter Faden von O. sanc- 
ta im Dunkelfeld. (Näheres im Text.) 


d) Die Oscillarienwellen sind Variationswellen.« 

In fast allen Fällen der Untersuchung, wo a experimentell vergrößert 
wurde, haben sich also Transversalwellen nachweisen lassen. Sie besitzen 
allerdings eine außerordentlich kleine Amplitude. Wollen wir über deren 
Größenordnung jetzt eine genauere Vorstellung gewinnen als sie auf 
S. 168/169 etwa errechnet wurde, so müssen wir ein Längenmaß dafür mit 


1 Herrn Dr. GEITLER, Wien, dankeich fürseine Bemühungen um die Bestimmung. 


12* 
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Hilfe der Winkelgröße der Richtungsänderung der Außenkontur errech- 
nen. Als allerhöchster Wert kommt für den Fall, daß Transformationswel- 
len vorliegen sollten, für O. sancta etwa 0,12 y als Amplitude, als gesamte 
Durchmesseränderung der Zellen während eines Wellendurchganges also 
0,24 u in Frage. Das ist eine Größe, die etwa gerade bei der des Unter- 
scheidungsvermögens für Punkte im Mikroskop liegt, wo etwa 0,3—0,4 u 
(für Immersionssysteme) ermittelt wurden. Erst bei diesem Vergleich 
dürfte verständlich werden, warum bisher bei den üblichen Untersuchungs- 
methoden die Transversalwellen nicht wahrgenommen werden konnten !. 

Im Hinblick auf eine genauere Abschätzung der Größenordnung der 
Amplituden solcher Transversalwellen war es wünschenswert, diesen 
Grenzwinkel nicht nur rechnerisch aus Beobachtungen anderer Autoren 
an nur ähnlichen Körpergrenzen festzulegen, 
sondern vielmehr ihn direkt an möglichst form- 
getreuen Modellen zu bestimmen. 

Zu diesem Zwecke schnitt ich Querstreif- 
chen von 2cm breiten Streifen dünnen, weißen 
Kartons ab. Die eine Stirnfläche wurde mit 
größter Sorgfalt rechtwinkelig zu den parallelen 
Seitenwänden geschnitten. Die Ecken an die- 
sen Seiten wurden so gestutzt, daß sich eine 
Schnittlinie mit 1 mm Länge ergab (vgl. Ab- 
bild. 11). Durch Aneinanderlegen solcher 
Streifen wurde eine Längskante des Fadens der 
Oscillatoria sancta nachgeahmt. Die Streifen 
können zwischen zwei Holzleisten eingespannt 
und gegeneinander verschoben werden. Durch 
Anlegen aller Streifen mit ihren Schmalseiten 
an ein eisernes Lineal können die Stirnseiten 

u Te genau ausgerichtet werden. Man zieht der 
Reihe nach die Streifen um 0,1, 0,2, 0,3 usw. Millimeter zurück und 
stellt diese Entfernungen mit einer Spaltlehre genau ein. Schließlich 
werden die so nachgeahmten Transversalwellen der Oscillarien durch 
Festklemmen der Pappstreifen zwischen den zwei Holzleisten fixiert und 
nun aus 7 m Entfernung im dunklen Raume gegen dunklen Hintergrund 
einäugig beobachtet, wenn sie das Licht einer 60 Watt-Nitralampe be- 
leuchtet. Für Abblendung gegen den Beobachter ist dabei zu sorgen. 
Unter diesen Umständen entspricht die Größe des Modells etwa einem 
Gesichtswinkel, wie er sich bei 200facher Vergrößerung für die Zellen der 
O. sancta ergibt. 

1 Vgl. Hormann I, 8.96: ,,Die Grenze für das Erkennen von Zacken an 
einer geraden Kontur bewegt sich demnach in derselben Größenordnung wie die 
für die Sonderung zweier Striche voneinander“. 
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Von mir sowie von einigen anderen Versuchspersonen wurde so fest- 
gestellt, daß man bei Einstellung von 16 bzw. 24 Streifen auf 8 ,,Zellen“‘ 
lange ,,Wellen“ bereits Richtungsänderungen der ,,AuBenkontur“ nicht 
mehr ganz sicher erkennen kann, die einem Winkel & von 50’ entsprechen. 
Von a—35 an hat sich nur einmal von 6 Proben ein richtiges Resultat 
ergeben. Bei a=25’ war keine Wellennatur der Konturen mehr festzu- 
stellen. Dieser Wert stimmt mit dem aus der Literatur (verschiedene Be- 
obachter, angeführt von Hormann I) errechneten also gut überein. 

Wir mußten tg a vervierfachen, um gerade die Transversalwellen 
sicher erkennen zu können. Nehmen wir also wegen der Struktureigen- 
tümlichkeiten der Längsmembran unserer Versuchsobjekte den Grenz- 
wert der Wahrnehmbarkeit von Richtungsunterschieden mit 25’ an, so 
ergibt sich für r’—r etwa 0,03 u (vgl. dazu Abb. 6). Höchstwahrschein- 
lich liegt die wirkliche Größenänderung diesem unteren Grenzwerte näher 
als dem oberen, da er aus den Beobachtungen errechnet ist. Die Zell- 
durchmesser dürften sich demnach um etwa 0,5% ändern. Für volum- 
konstante Wellen müßte sich etwa 2% ergeben. Aus der Rechnung geht 
also mit größter Wahrscheinlichkeit hervor, daß die Longitudinalwellen bei 
O. sancta Variationswellen sind, die durch Änderungen des Zellvolumens 
zustande kommen. 

Das gleiche haben die Überlegungen auf S. 167 bereits für O. jenensis 
wahrscheinlich gemacht. Im Falle einer Volumkonstanz müßte bei dieser 
Art die Beobachtung der Transversalwellen ohne weiteres möglich sein. 
Berechnungen auf Grund von Beobachtungen konnte ich für diese Art 
leider nicht mehr anstellen, da inzwischen meine Kulturen zugrunde ge- 
gangen waren. 

Neuerdings dürfte es allerdings möglich werden, die Amplituden der 
transversalen ‘Wellen direkt auf interferometrischem Wege messen zu 
können mit Hilfe eines von GERHARDT beschriebenen Apparates, der zur 
Messung kleinster Teilchen bis 0,02 y geeignet sein soll. 


III. Membranbau und Bewegung bei Oscillatoria sancta. 
a) Einleitendes. 

Oscillatoria jenensis zeigt einige Eigenschaften, die besonders bei 
Filmaufnahmen recht stören. Besonders sind die Quersepten im Film- 
bilde schwer darzustellen. Die Zellen sind sehr kurz im Verhältnis zu 
ihrer Breite. Dadurch werden die Stereoeindrücke bei der Kombination 
aufeinander folgender Kinobilder sehr gering. Schließlich ist bereits 1926 
vom Verfasser darüber berichtet worden, daß die Querwände unter dem 
Einfluß der Longitudinalwellen leichte, unter besonderen Umständen 
aber eben sichtbare Durchbiegungen erfahren. Gerade das stört eine ein- 
wandfreie Stereoskopie ganz besonders stark. 

Oscillatoria sancta hat solche hinderlichen Eigenschaften nicht aufzu- 
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weisen. Die Zellen sind hier länger im Vergleich zum Durchmesser. Die 
Quermembranen lassen sich im Laufbilde mit aller wünschenswerten 
Schärfe wiedergeben, wie die beigegebene Abbildung bezeugt (vgl. 
Abb. 2). Es haben sich auch bei verlangsamter Bewegung niemals 
Durchbiegungen der Quersepten nachweisen lassen. Dafür muß man 
beim Arbeiten mit diesem Objekt in Kauf nehmen, daß wir über den 
Zellbau dieses Organismus bisher nicht speziell unterrichtet sind. Für 
eine weitere Analyse des Bewegungsvorganges muß daher eine Unter- 
suchung erst durchgeführt werden, die sich in Anbetracht des Zweckes 
auf einige wesentliche Gesichtspunkte beschränken kann. Es gilt be- 
sonders zwei Fragen aufzuklären: 1. In welcher Beziehung stehen die 
Zellmembranen zum Bewegungsvorgange? 2. In welcher Weise ist der 
Protoplast am Bewegungsvorgange beteiligt? Im Rahmen dieser Mit- 
teilung soll zunächst nur zum Teil die erste Frage erörtert werden. 
b) Die Zellmembranen von Oseillatoria sancta. 

Osmotische Versuche zeigen, daß auch der Oscillatoria sancta wie 
offenbar allen Oscillatorien ,,kontraktile Eigenschaften‘ im Sinne 
ScHMIDs zukommen. Dabei lassen Plasmolyseversuche auch mit ganz 
stark hypertonischen Lösungen (z. B. Rohrzucker 50%) oft keine Ab- 
hebung der Protoplasten erkennen. In den Fällen, wo man bei ober- 
flächlicher Beobachtung solche Abhebungen zu erkennen glaubt, lehrt die 
Anwendung maximaler Vergrößerungen bei hohem Auflösungsvermögen 
(Zeıss, Apochromat Apert. 1,4), daß auch Einfaltungen der Langsmem- 
branen solche Abhebungen vortäuschen können (vgl. unter anderen auch 
die Erscheinung der Pseudoplasmolyse PRÂT 1925). Es ist mir nicht 
möglich, für diese Art anzugeben, ob man echte Plasmolysen mit Rohr- 
zucker erzielen kann. 

Unter solchen Umständen taucht die Frage auf, ob die Elastizität 
der Fäden ausschließlich durch die Membranen bedingt ist oder allein 
durch die Protoplasten, oder ob beide durch innigen Zusammenhang mit- 
einander auch zusammenwirken. In den beiden letzten Fällen müßte 
man den Protoplasten selbst ‚„kontraktile‘‘ Eigenschaften zuschreiben, 
obwohl dafür keinerlei Anhaltspunkte existieren, insbesondere fibrilläre 
Strukturen nicht sichtbar sind (vgl. Scamip 1923, ULLRIcH 1926, S. 296). 

Deshalb ist es zunächst wichtig, den Membranbau kennen zu lernen. 
G. Kreis (1915) hat für manche Arten von Blaualgen gezeigt, daß sie 
Zellulose bilden, die sie besonders in den Heterocysten oder in den Schei- 
den ablagern. Im übrigen nimmt er auf Grund seiner chemischen Unter- 
suchungen mit größeren Materialmengen an, daß die Membranen aus 
Pektinstoffen bestehen, die mit manchen Hemizellulosen nahe verwandt 
sind. Dann erscheint es im Einklang mit den Folgerungen A. Freys 
(1926), wenn man im Polarisationsmikroskop z. B. an Oscillatoria 
jenensis (nach Scamip 1921) keine Doppelbrechungserscheinungen beob- 
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achtet. Pektinstoffe und die meisten Hemizellulosen sind isotrop und 
auch im Röntgendiagramm amorph. 

Legt man aber Fäden von Oscillatoria sancta zwischen gekreuzte 
Nikols in Diagonalstellung, so leuchten besonders die Quersepten auf, 
während die Längswände im Vergleich mit den Querwänden nur ganz 
schwache Aufhellung erkennen lassen. ScHMID gibt für die Längswände 
der Oscillatoria jenensis dasselbe an, deutet aber diese Beobachtung als 
Reflexerscheinung (1921, S. 600). Die Beobachtungen an O. sancta 
weisen darauf hin, daß zwischen dem Bau der Längswände und dem der 
Quersepten grundsätzliche Verschiedenheiten vorliegen, die einer 
Klärung bedürfen, weil sie mit den Variationswellen in beweglichen 
Fäden in Zusammenhang stehen könnten. 


Mikrochemie der Zellwände. 

An frischen Fäden konnten mit Chlorzinkjod und mit Jod-H,S0, 
keinerlei eindeutige Färbungen erhalten werden. Bei Behandlung mit 
Eau de Javelle lösten sich sowohl die Längs- als auch die Quermem- 
branen, letztere viel langsamer. Nur an den Endzellen und Bikonkav- 
zellen (vgl. KLEIN 1915) bleiben die Querwände erhalten, erscheinen 
aber weniger lichtbrechend. In diesen Zellen dürfte also die Wand teil- 
weise aus Zellulose bestehen, die der Zerstörung durch Eau de Javelle 
nicht anheimfällt. Die Chlorzinkjodreaktion habe ich nach einer Behand- 
lung mit Eau de Javelle leider nicht anstellen können, da die Fäden 
zerfielen. Möglicherweise wird sie im Normalzustande nur durch Begleit- 
stoffe verhindert (vgl. auch später S. 187). 

Ker (1915) gibt an, daß er mit Jodlösungen in vielen Fällen eine 
Rotviolettfärbung der Membranen erhalten hat, eine Reaktion, wie sie 
z. B. auch Agar liefern kann. Pektinstoffe bleiben in Jodlösungen unge- 
färbt. Der Verfasser hält es daher ähnlich wie KLEIN und KRENNER 
(1925) für möglich, daß in den Membranen der Oscillarien vielleicht 
pektinähnliche Hemizellulose enthalten sein könnten. Zur Entschei- 
dung dieser Frage empfiehlt es sich, mit Cytasen an eine mikrochemische 
Untersuchung der Membranen heranzugehen, weil die Verquellung in 
Eau de Javelle Zweifel an dieser Annahme aufkommen lassen kann 
(vgl. ULLrICH 1926). 

Da die Beschaffung eines reinen Cytase-Präparates Schwierigkeiten 
bereitete, benutzte ich als fermenthaltiges Substrat frischen hellen 
Kirschgummi. Dieser enthält nach Grüss (1912) nicht in allen Fällen 
wirksame Cytase. Die Wirksamkeit kann man aber durch Auflösen der 
sekundären Wandschichten mancher Kotyledonen von Leguminosen fest- 
stellen. Besonders eignet sich dazu Lupinus hirsutus, wo in den Zellecken 
charakteristische Verdickungen aus Galaktan vorkommen. Von drei 
entnommenen Proben Kirschgummi enthielt nur eine offenbar sehr wirk- 
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same Cytase, da bereits nach einer Woche sich die sekundären Wand- 
schichten des Testobjekts aufgelöst hatten (Zimmertemperatur). 

In diesen eytasehaltigen Kirschgummi schloß der Verfasser lebende 
O. sancta-Fäden unter Beigabe von Thymol als Desinfiziens ein. Bereits 
nach einer Woche waren in den Präparaten die Längsmembranen aufge- 
löst. Die Quermembranen überragen dann etwas die seitlich freigelegten 
Protoplasten und lassen bei Einstellung auf den optischen Schnitt eine 
Randverdickung erkennen. Die beigegebene Skizze erläutert diese Be- 
obachtungen (Abb. 12) Jetzt lassen sich die Fäden durch ganz geringe 
Deckglasberührungen in ihre Zellelemente zerlegen. Zum Teil ist dieses 
Auseinanderfallen auch spontan eingetreten. Die Querwände werden 
auch bei längerer Behandlung mit dem Kirschgummi nicht weiter gelöst. 
Sie erscheinen in der Seitenansicht gerade oder durchgebogen und sind 
etwas weniger lichtbrechend als vor der Behandlung. Im Polarisations- 

mikroskop sind sie in der Diagonalstellung noch deut- 

lich doppelbrechend. In der Aufsicht läßt sich aber an 

den Querwänden keine Doppelbrechung nachweisen. 

Die Auslöschung erfolgt in der Orthogonalstellung. Es 

liegt also ein Verhalten vor, wie es optisch-einachsige 

PL. = Text. Kristalle zeigen. Selbst in der Aufsicht unter Einschal- 

ten eines Gipsblättchens Rot I läßt sich keine Doppel- 

brechung nachweisen. Völlig gleichartig verhalten sich die Quersepten 

optisch nach der Eau de Javelle-Behandlung, solange sie noch nicht 
aufgelöst sind. 

Werden die O. sancia-Faden vor der Cytasebehandlung in kochendem 
Wasser abgetötet, dann 1 Stunde am Rückflußkühler mit Alkohol aus- 
gelaugt, schließlich 24 Stunden mit Äther sulf. und darauf desgleichen 
mit Chloroform behandelt und so wohl vollkommen entfettet, so zeigt 
sich nichts wesentlich Neues. Die Quersepten bleiben auch hier gegen 
das benutzte Cytasepräparat resistent. Fettgehalt kann sie also normaler- 
weise nicht vor der Auflösung schützen. Da das benutzte Kirschgummi 
Zellulosefaser (entfettete Watte) während der Untersuchungsdauer eben- 
falls nicht zerstörte, käme als Substanz der Wand Zellulose in Frage, zu- 
mindest aber eine andere cytaseresistente Substanz, die die Doppel- 
brechungserscheinungen direkt oder indirekt bewirkt. 


€) Das optische Verhalten der Membranen. 
1. Optik der Quersepten'. 
Eingehendere polarisationsoptische Studien sind normalerweise nicht 
möglich, weil die den Quersepten anliegenden Protoplasten die Beobach- 


1 Die genaue Untersuchung der Doppelbrechungserscheinungen erfolgte an 
einem großen mineralogischen Stativ von SEIBERT, das mir Herr Dr. Lück zur 
Verfügung stellte, wofür ich auch hier meinen Dank bekunde. 
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tungen stören. Diesem Übelstande ist nur abzuhelfen, wenn es gelingt, 
die Protoplasten ohne Zerstörungdes Gefügesder Zellwände zum Schrump- 
fen oder gar zur Auflösung zu bringen. Wieder scheinen für diesen 
Zweck Fermente besonders geeignet, da sie streng spezifisch wirken. 
Trypsin kommt für eine Verdauung der Zellleiber nicht in Frage, weil 
bei der leicht alkalischen Reaktion, die seine Anwendung erfordert, die 
Zellwände der Oscillarien quellen. 

Dafür läßt Pepsin bessere Ergebnisse erwarten. 

Frisches Pepsin in Pulverform (GRÜBLER, Leipzig) wurde zu 0,25% in 
einem HCI—KCl-Puffer gelöst, p,—=1,8 (nach 
CLARK und Luss, vgl. KoLTHoFF 8.42). Damit 
wurden (als SerienI) Präparate hergestellt und bei 
37° im Thermostaten gehalten. Parallel dazu 
wurde ebenso mit abgekochter Fermentlösung 
(Serien IT) und mit HCI—KCl-Puffergemisch allein 
(Serien III) verfahren. Schließlich wurde jede Serie 
noch mit verschieden vorbehandeltem Material 
beschickt: a) mit frischen, lebenden Fäden, die 
direkt der Kultur entnommen wurden; b) mit 
Fäden, die 5 Minuten in destilliertem Wasser ab- 
gekocht worden waren; c) mit nach der oben an- 
gegebenen Methode entfetteten Fäden, weil mög- 
licherweise ein Lipoidgehalt der äußeren Proto- 
plastenschichten die Verdauung durch Pepsin be- 
hindern konnte (vgl. ULLRIcH 1924). Die gleiche 
Untersuchung wurde an größeren Materialmengen 4), 13. Mit Pepsin-Hcı 
unter mehrmaligem Lösungswechsel wiederholt. lange Zeit behandelter Fa- 

Die gewünschten Protoplastenschwunde treten u ee Zr 
erst nach 11 Tagen in den Serien Ia und Icein, rn on pe. Sees 
während die übrigen Präparate keine wesentlichen irei, die Querwände nur 
Veränderungen erkennen lassen. Nach weiteren — 

22 (!) Tagen sind die Querwände durch Schrumpfungen der Protoplasten 
soweit freigelegt, daß die polarisationsmikroskopischen Strukturunter- 
suchungen einwandfrei erfolgen können (vgl. Abb. 13). 

Als Lichtquelle dient bei den Beobachtungen die Liliput-Bogenlampe, 
deren Licht die Zeısssche Kühlküvette passiert. Da das Lichtfilter aber 
die Polarisationstöne etwas verändert, wurden bei den Untersuchungen 
mit Gips Rot I und Glimmer 1/, À nur bei Wasserkühlung (6 cm Schicht) 
vorgenommen. Statt der gebräuchlichen Dochtkohlen empfiehlt es sich 
ferner, Massivkohlen zu brennen und so eine Lichtquelle mit normaler 
Energieverteilung herzustellen. Sonst stören wieder Abweichungen in 
den Polarisationstönen die Beobachtungen. Bei schwachen Vergröße- 
rungen kommt man übrigens oft mit einer hochkerzigen Nitralampe aus. 
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(Vgl. dazu auch Rınne $. 115, wo die Verwendung starker Lichtquellen 
bei schwacher Doppelbrechung empfohlen wird.) 

In Diagonalstellung zeigen nach Pepsin-HCl-Verdauung nur die Quer- 
septen deutliche Doppelbrechung. Die Längswände sind überhaupt 
nicht wahrzunehmen. Jede Querwand leuchtet in der Mitte am stärksten 
auf. Nach dem Rande zu nimmt die Intensität der Doppelbrechung ab, 
eine Erscheinung, die sich wohl vollkommen mit der Kreisgestalt der 
Quersepten erklären läßt. Die Beobachtungen gibt die beigegebene 
Photographie wieder. Man erkennt auf ihr ferner, daß in der Fadenmitte 

etwa jede vierte Wand stärker aufleuchtet. Zwi- 

| | | | | | | | | | schen zwei stark aufgehellten Querwänden lie- 

Abb.14. Schematische Darstel. gen drei schwächer doppelbrechende. Deren 

gr an À Eu mittlere ist aber wieder deutlich etwas stärker 

doppelbrechned wie die beiden seitlich von ihr 

gelegenen Wände. Die beigegebene Skizze gibt schematisch dieses Ver- 

halten wieder (Abb. 14). Es besteht also auffallende Übereinstimmung 

mit dem Teilungsrhythmus der Oscillarien wie ihn GEITLER (1925, S. 14, 

Abb. 21) schematisch darstellt. Also tritt mit zunehmendem Alter der 
Querwände auch eine Intensitätszunahme der Doppelbrechung ein. 














Abb. 15. Erklärung im Text. 


Legt man den Oscillarienfaden durch die +- Quadranten (Bezeich- 
nungen nach RINNE), so liegen die Quersepten in einer Richtung senk- 
recht dazu, also mit ihrer Längsachse in Richtung durch die —--Quadran- 
ten. In diesem Falle färben sich ihre Mitten bei Anwendung des Gips- 
plättchens Rot I gelb. Geht die Fadenrichtung durch die —-Quadranten, 
die Längsrichtung der Quersepten also durch die +-Quadranten, so tritt 
als Additionsfarbe in ihrer Mitte Blau I auf. Am Rande zeigt sich dann 
ganz schwach die gelbe Farbe. Weiter nach der Mitte zu liegt eine neutrale 
Zone, die in der Photographie (vgl. Abb. 14) an einigen Stellen sogar zu 
erkennen ist. Sie ist aber sehr schwach und auf den Aufnahmen auch 
leicht zu übersehen. Auf Grund der Additions- und Subtraktionsfarben 
ist zu schließen, daß die Indexellipsoide in den Quersepten mit ihrer 
längsten Achse des Oscillarienfadens parallel laufen, die kürzere Achse 
also in die Richtung der Quersepte zu liegen kommt. Beobachten wir 
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nunmehr die sehr schwachen Randfärbungen. Sie verhalten sich entgegen- 
gesetzt wie die der Mitte. Die Indexellipsoidachsen, die beide kleiner sind 
als die in der Längsrichtung des Fadens verlaufende Achse, stehen dem- 
nach senkrecht zur längsten Achse. Die kleinste läuft tangential, die 
mittlere radial. Wir haben also den Fall Nr. 5 vor uns, den NAcELI- 
SCHWENDENER (1877) auf Seite 346 anführen. Da die neutrale Zone so 
gelegen ist, daß die tangentiale und radiale Achse fast senkrecht aufein- 
ander zu stehen scheinen, da ferner die Längen der Achsen auf Grund 
der Färbungen mit Rot I nur ganz geringe Unterschiede aufweisen 
müssen, könnte man annehmen, daß man es mit optisch einachsigen Ge- 
bilden zu tun hat, die die Doppelbrechung verursachen. Deren optische 
Achse muß dann der Fadenrichtung parallel laufen (Fall Nr. 7 1. c.). Da- 
für spricht auch, daß es in der Aufsicht nicht möglich ist, Doppelbrechung 
nachzuweisen; denn das läßt auf einen fast optisch radiären Bau des op- 
tisch aktiven Körpers senkrecht zur Beobachtungsrichtung schließen. 
Allerdings sind die Querwände sehr dünn, so daß ganz geringe Unter- 
schiede vielleicht nicht bemerkt würden. 

Vergleicht man mit diesen Bsobachtungen die Angaben A. Freys über 
die Zellulosemicelle, so findet sich eine recht gute Übereinstimmung. Nach 
diesem Forscher (1926, S. 201ff.) ist die Zellulosemicelle fast als optisch 
einachsig aufzufassen. Zellulose könnte also die Substanz sein, die die 
Doppelbrechung erzeugt, zumal KLEIN ihr Vorkommen in den Wänden 
verwandter Algen festgestellt hat. Die Hauptachse des Indexellipsoids 
liegt bei der Zellulosemicelle parallel deren Längsachse. Die Micellen 
müssen also mit ihrer Längsachse parallel der Fadenachse orientiert sein. 
Solchen Annahmen steht das Ausbleiben der Chlorzinkjodreaktion ent- 
gegen. Wir wissen aber wieder durch A. FREY über die Natur der Chlor- 
zinkjodreaktion (1927), daß sie höchst wahrscheinlich durch gerichtete 
Adsorption des Jods an der Zellulosemicelle zustande kommt. In un- 
serem Falle liegen die Zellulosemicellen offenbar sehr weit voneinander 
ab, und dazwischen findet sich eine Grundsubstanz, die zum Teil aus 
pektinähnlichen Hemizellulosen bestehen muß. Die Chlorzinkjod- 
reaktion, die wir an den Querwänden erwarten sollten, muß deshalb 
außerordentlich schwach ausfallen. Frey hat ferner am Dichroismus 
der Reaktion im polarisierten Lichte gezeigt, daß man neben der Zellulose 
in Zellwänden andere Stoffe durch Jodfärbungen nachweisen kann, wenn 
man über dem Polarisator das Absorptionsminimum aufsucht. Umge- 
kehrt dürfte es auch möglich sein, nach Chlorzinkjodbehandlung des Ob- 
jektsdas Absorptionsmaximum über den Polarisator aufzusuchen und aus 
seinem Auftreten und seiner Lage zu den Achsen des Indexellipsoids auf 
Zellulose zu schließen. Da die Richtung der stärksten Lichtabsorption mit 
der Längsachse der Zellulosemicelle, diese wieder mit der größten Achse 
des Indexellipsoids zusammenfällt (vgl. Frey 1926), ist nach den bisher 
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mitgeteilten Erfahrungen die maximale Auslöschung dann zu erwarten, 
wenn der O. sancta-Faden in der Schwingungsebene des Polarisators liegt. 

Experimentell wurde diese Frage an frischen Fäden geprüft. Die Ob- 
jekte gelangten in der Chlorzinkjodlösung zur Untersuchung am Polari- 
sations-Mikıoskop bei ausgeschaltetem Analysator sowohl mit schwachen 
als auch starken Vergrößerungen. Dabei erscheinen auch nicht eingeweih- 
ten Beobachtern die Quersepten bei Einstellung auf den optischen Schnitt 
dann hell, wenn die Fäden senkrecht zur Schwingungsebene liegen, deut- 
lich dunkel, wenn sie parallel dazu gerichtet sind. LebendeFäden ohne Vor- 
behandlung zeigen diese Erscheinung nicht. Das Experiment stimmt also 
mit den obigen Überlegungen überein. Deshalb ist das Vorkommen von 
Zellulose in den Quersepten von ©. sancta anzunehmen. Ihre Micelle sind 
einzeln oder gruppenweise in einer Grundmasse eingebettet, die vielleicht 
teilweise der Cytasebehandlung widersteht, aber zumindest in den jungen 
Quersepten durch Eau de Javelle verquollen wird. 

In den Endzellen der Fäden war auf diesem Wege keine Verdunkelung 
der Wände zu erkennen. Diese Wandstellen sind sehr stark gekrümmt. 
Ihre lichtbrechenden Zellulosemicellen liegen also nur zum kleinsten 
Teile in der Schwingungsebene des Polarisators, wenn diese der Faden- 
achse parallel läuft. Damit ist das scheinbar abweichende Verhalten wohl 
vollständig erklärbar. Man kann daher die Kreinschen Feststellungen 
über das Auftreten von Zellulose in manchen Endzellen auch auf O. sancta 
ausdehnen. Eine nähere Untersuchung der Endzellen auf optischem Wege 
ist vorläufig unterblieben, weil sie für die weitere Analyse der Bewegungs- 
mechanismen keine besonderen Ergebnisse erhoffen läßt. 

Dagegen ist eine weitere Untersuchung der Optik normaler Quersepten 
durchgeführt worden. Zunächst ist wahrscheinlich, daß die parallele 
Lagerung der Zellulosemicelle in der Richtung der Fadenachse bei seit - 
licher Beobachtung Stäbchendoppelbrechung verursachen wird, wenn die 
isotrope Zwischensubstanz einen Brechungsexponenten besitzt, der von 
denen der Zellulose in Richtung senkrecht zur optischen Achse abweicht. 
Darüber können nur Messungen der Doppelbrechung Aufschluß geben. Sie 
können an lebenden Fäden durchgeführt werden, wenn man die Doppel- 
brechung der Quersepten mit dem SÉNARMONTschen Kompensator be- 
stimmt (vgl. hierzu AMBRONN-FREY S.63ff.). Weiter oben wurde bereits 
angeführt, daß die Stärke der Doppelbrechung nicht für alle Quersepten 
die gleicheist. Daher erhält man bei den Ablesungen am Teilkreis des auf- 
setzbaren Analysators größere Schwankungen, je nachdem, für welche 
Quersepten man die Auslöschung beobachtet. Ich habe deshalb Mittel- 
werte aus je 10 Ablesungen errechnet, die für die mittlere Doppelbrechung 
aller Septen gelten. Das Material wurde an zwei aufeinander folgenden Ta- 
gen derselben Kultur entnommen, so daß wesentliche Altersunterschiede 
und zufällige Zustandsänderungen soweit als möglich vermieden sind. 
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Als Mittel der Ablesungen ergab sich, wenn lebende Fäden beobachtet 
wurden, 2,70 Drehung des Analysators. Das entspricht einer spezifischen 
Doppelbrechung n —n, =0,00076, wenn der Fadendurchmesser im 
Mittel mit 11,3 u gefunden wird. Eine zweite Bestimmung ergab 0,00072. 
Beide Werte weichen also nur wenig voneinander ab (weißes Licht, À im 
Mittel mit 9,55 y angenommen). Diese Feststellungen bestätigen ferner 
die Beobachtungen über die Lage der Zellulosemicellen, wie sie bereits 
mit Rot I ermittelt wurden. 

Nach Pepsin-HCl-Verdauung beträgt der gleiche Wert 3,10 Drehung 
des Analysators im gleichen Sinne.- Unter Berücksichtigung der mittleren 
Dicke (= 10,8 u) der dabei benutzten Fäden errechnet sich die spezifische 
Doppelbrechung n —n,=0,00087. Man kann sich diese Zunahme der 
spezifischen Doppelbrechung in zweierlei Weise erklären: 

Einmal könnte Pepsin-HCl aus den Quersepten Substanzen heraus- 
gelöst haben, die einen Brechungsexponenten besitzen, der dem der 
Zellulose näher liegt als dem der restierenden Zwischensubstanz. Hierfür 
kämen vor allem Eiweißkörper in Frage, die allein der Pepsin-HCl-Ver- 
dauung anheimfallen können. 

Die zweite Deutung besteht darin, daß die Grundsubstanz der Quer- 
septen in lebenden Fäden durch den Binnendruck seitlich dilatiert wird. 
Erlangt sie dabei ein akzidentelles Brechungsvermögen, das dem der 
normalen Doppelbrechung durch die Zellulosemicellen entgegengesetzt 
ist, dann müßte die längere Achse des durch Dehnung erzeugten In- 
dexellipsoids in der Ebene der Quersepten liegen. Im lebenden Faden re- 
sultiert dann eine Gesamtdoppelbrechung, die geringer ist als bei voll- 
kommen entspannter Querwand. Nach der Pepsin-HCl-Behandlung ist 
der Binnendruck durch das Schrumpfen der Protoplasten aufgehoben, 
damit zugleich die akzidentelle Doppelbrechung der Quersepten. 

Es wurde auf experimentellem Wege versucht, zu entscheiden, 
welche Deutung die richtige ist, leider ohne Erfolg. 

Zunächst treten nach dem Abtöten der Fäden durch Aufkochen keine 
wesentlichen Änderungen der Doppelbrechung auf. Will man durch Ein- 
bringen der Fäden in Rohrzuckerlösungen die Membranen entspannen, so 
lassen sich die Messungen nicht mehr einwandfrei durchführen, da die 
Querwände im polarisierten Licht infolge von Schrumpfungen schlecht 
erkennbar werden. — Auch auf Stäbchendoppelbrechung konnte nicht 
näher geprüft werden, da viele Imbibitionen mit Flüssigkeiten von 
größerem Brechungsexponenten als dem des Wassers mißlangen. 


2. Optik der Längswände. 
Schon $. 183 ist angegeben, daß die Längskonturen lebender Fäden 
von ©. sancta nur eine sehr schwache Doppelbrechung erkennen lassen. 
Sie wird aber auch bei starken Vergrößerungen sichtbar, wenn man nur 
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die optische Verdünnung des Lichtes durch hinreichend grelle Beleuch- 
tung ausgleicht. Zwischen gekreuzten Nikols erscheint der feine, leuch- 
tende Saum nur in der Diagonalstellung. In der Orthogonalstellung 
herrscht Dunkelheit auch für die Längswände. Damit wird wahrschein- 
lich, daß die Achsen des Indexellipsoids annähernd parallel oder senk- 
recht zur Fadenrichtung verlaufen. Ganz sicher kann man diese Frage 
nicht beantworten, weil die Doppelbrechung dazu zu gering ist. 

Es ist nun zu entscheiden, ob diese Doppelbrechung der Längswände 
durch die Membranen oder durch den Schleim verursacht wird. Der 
Schleimfaden, der als schwanzartiger Anhang am Oscillarienfaden auf- 
tritt, leuchtet nämlich in eingetrocknetem Zustande stark auf, ebenso wie 
die Längswände unter solchen Umständen. Die Auslöschung tritt genau 
in der Orthogonalstellung ein. Im Leben und in Wasser ist aber bei ge- 
kreuzten Nikols keine Spur vom Schleime zu sehen. Ebenso kann man 
mit Rot I keinerlei Farbänderung bemerken. Im getrockneten Zustande 
dagegen erscheinen die Schleimstränge in Subtraktionslage deutlich blau 
(Blau I), in Additionslage deutlich gelb (Gelb I). Das Indexellipsoid 
kommt also mit seiner Längsachse senkrecht zur Schleimspurrichtung zu 
liegen. Somit kann auf optischem Wege keine Anisotropie des Schleimes 
in anderer Richtung nachgewiesen werden, als sie durch die Fadenrich- 
tung und senkrecht dazu gegeben ist. Diese Art der Doppelbrechung ist 
vielen Kolloiden eigen, wenn sie eintrocknen. Damit entbehren FEcH- 
NERS Annahmen einer anisotropen Verquellung des Schleimes schräg zur 
Fadenachse bei meinem Objekt jeder experimentellen Grundlage. 

Die Tatsache, daß in Wasser der am Fadenende oder an der Faden- 
spitze als Wulst vorhandene Schleim keine Doppelbrechung besitzt, 
macht bereits sehr unwahrscheinlich, daß die schwache Doppelbrechung 
der Längskonturen durch den Schleim bedingt wird. Betrachten wir nun 
nochmals die mit Pepsin-HCl-Verdauung gewonnenen Präparate (vgl. 
die Abb. 14). Dabei zeigt sich die Längswand völlig isotrop. Die mikro- 
chemische Untersuchung hat ergeben, daß sie aus zumeist als isotrop 
bekannten Substanzen besteht. Da es sich bei den Beobachtungen an 
lebenden Fäden in Wasser um keinen Irrtum handeln kann, wie ver- 
schiedene Kontrollen der Polarisationseinrichtung beweisen, bleibt nur 
die Annahme übrig, daß es sich dabei um sogenannte akzidentelle 
Doppelbrechung handelt. Sie müßte dadurch zustande kommen, daß zu- 
mindest in lebendem Zustande der Binnendruck die Membran elastisch 
dehnt. Nach Entspannung durch Pepsin-HCI-Verdauung der Proto- 
plasten ist sie verschwunden. i 

Diese Folgerung läßt sich weiterhin experimentell bestätigen. Auf 
osmotischem Wege in 50%iger Rohrzuckerlösung verkürzte Fäden zeigen 
in Diagonalstellung keine Spur eines verstärkten Aufleuchtens der Längs- 
konturen. Dafür treten aber in den stark geschrumpften Zellen an den 
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Rändern der Protoplasten prächtig smaragdgrün leuchtende Längszonen 
auf. Es ist unmöglich, die Entspannung der Längsmembran durch ver- 
schieden starke Rohrzuckerlösungen nur gerade aufzuheben, weil die 
Erscheinungen der Doppelbrechung schon an und für sich schwach sind 
und dabei immer weiter abnehmen. Eine scharfe Grenze konnte bei 
keiner Lösung gezogen werden. 

Einfaches Abtöten der Fäden durch Aufkochen bringt die schwache 
Doppelbrechung der Längswände noch nicht zum Verschwinden. Dem- 
nach ist die Membranspannung nicht ausschließlich durch den Lebens- 
zustand der Zellen bedingt. Das geht auch aus den bekannten Schrump- 
fungserscheinungen beim Eintrocknen hervor, die ja bei erneuter 
Wasserzufuhr rückgängig gemacht werden, obwohl in vielen Fällen die 
Fäden abgestorben sind (vgl. insbes. auch HANSGIRG 1882). Ich kann sie 
für O. sancta bestätigen. Fäden, die mehrere Stunden eingetrocknet 
waren, können übrigens nach erneutem Befeuchten zunächst quellen und 
dann die Beweglichkeit in manchen Fällen wieder erhalten. 


Vergleiche der Beobachtungen über das optische Verhalten der 
Membranen mit denen Heglers an anderen Arten. 

HEGuER hat an Zellmembranen von Cyanophyceen ebenfalls Doppel- 
brechungserscheinungen beobachtet. Beispielsweise hat er Oscillatoria 
limosa untersucht und gefunden, daß die längere Achse des Indexellip- 
soids der Längswände in der Längsrichtung, die der Quersepten in der 
Richtung senkrecht zur Fadenachse liegt. Diese Beobachtungen scheinen 
mit dem von mir an O. sancta beschriebenen zunächst in Widerspruch 
zu stehen. Wollen wir die Doppelbrechung der Wände beider Arten ver- 
gleichen, so müssen wir von der zusätzlichen Doppelbrechung durch den 
Zellulosegehalt in den Quersepten der O. sancta abstrahieren. In diesem 
Falle ergibt sich für beide Arten eine gleiche Lage der Indexellipsoide, 
wenn man die erhöhte spezifische Doppelbrechung der Quersepten nach 
der Pepsin-HCl-Verdauung (vgl. S.189) auf das Konto einer vorher sub- 
traktiv wirkenden akzidentellen Doppelbrechung setzt. Von Nostoc 
sphaericum und Calothrix scopulorum gibt HEGLER auf S. 287 zwei 
Figuren, wo die Indexellipsoide der Wände in den Heterocysten einge- 
zeichnet sind. Hier ist Zellulose nach den Kreisschen Untersuchungen 
anzunehmen. Für diese Zellen stellt nun auch HEGLER fest, daß die lange 
Achse der Indexellipsen dort in der Fadenrichtung liegt wo sie an die 
Nachbarzellen grenzen. Damit ist wahrscheinlich gemacht, daß bei Arten 
ohne Zelluloseeinlagerungen in den Membranen die akzidentellen Doppel- 
brechungserscheinungen besonders gut festzustellen sein werden. Leider 
habe ich O. jenensis infolge Materialmangels nicht mehr daraufhin un- 
tersuchen können. 
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IV. Akzidentelle Doppelbrechung und Wellenbeobachtung. 

Bereits vor der Klärung des Doppelbrechungscharakters der Mem- 
branen hatte ich beobachtet, daß gut bewegliche O. sancta-Faden in 
Diagonalstellung an der Längswand Unstetigkeiten der Doppelbrechung 
erkennen ließen, die nur bei Anwendung von Gips Rot I und besonders 
bei einer Fadenlage durch die +-Quadranten deutlich bemerkbar waren. 
Ich mußte dazu schwache Vergrößerungen benutzen und genügend hell 
beleuchten, sowie jede Kondensorlinse ausschalten. Ich deutete diese Er- 
scheinungen zunächst wie die, die ich auf S. 169 näher beschrieben habe. 
Es waren alle Bedingungen erfüllt, unter denen dieser Irrtum auftreten 
konnte. 

Beim Vergleich des Verhaltens abgetôteter und normal beweglicher 
Fäden fiel auf, daß nur die letzteren diese Erscheinung zeigten. Das 
„Welligwerden‘ der Außenkonturen trat aber erst nach längerer Zeit 
in frischen Präparaten ein. Anfangs war nichts davon zu beobachten. 
Damit stimmte überein, daß man nach der Herstellung frischer Präpa- 
rate einige Zeit warten muß, bis Bewegungen eintreten, und daß damit 
eine Fadenverkürzung parallel läuft. Nur Messungen konnten über die 
richtige Deutung dieser Erscheinungen Aufschluß geben. 

Es lassen sich die Durchgänge dieser rhythmisch den Faden entlang 
laufenden Änderungen durch das Fadenkreuz des Okulars mit der 
Stoppuhr bestimmen. So fand ich am 25. XI. 1928 an verschiedenen 
Fäden pro Durchgang 2,25—2,75 Sekunden. 

Da die Erscheinungen sehr schwach zu bemerken sind, legte ich zwei 
nicht eingeweihten Beobachtern lebende und tote Fäden in der beschrie- 
benen Stellung vor. Beide fanden den auch von mir beobachteten Unter- 
schied heraus. Der eine bestimmte dann bei 19° C: 

Vorankriechende Fadenspitze: Je 10 Durchgänge in 18,8; 19,1; 19,3; 
18,6; im Mittel 1,9 Sekunden. 

Nachkriechendes Fadenende desselben Fadens: 10 Durchgänge in 
19,2; 17,9; 18,4; 17,8; im Mittel 1,83 Sekunden. 

Der gleiche Beobachter bestimmte später bei 170 C: 

Vorankriechende Spitze: 10 Durchgänge in 20,6; 21,9; 20,8 Sekunden, 
im Mittel 2,08 Sekunde pro Durchgang. 

Fadenmitte: 10 Durchgänge in 20,6; 21,1; 21,0; 20,8 Sekunden, im 
Mittel 2,09 Sekunden pro Durchgang. 

Nachfolgendes Fadenende: 10 Durchgänge in 22,2; 21,9; 21,8; 22,1 Se- 
kunden, im Mittel 2,2 Sekunden pro Durchgang. 

Ich selbst bestimmte bei 16° C an: einem anderen Tage nur am Hin- 
terende eines O. sancta-Fadens für 10 Durchgänge der Erscheinung durch 
das Fadenkreuz: 20,0; 20,8; 20,3; 20,5; 20,5 Sekunden, im Mittel 20,4 Se- 
kunden. Dazu war zwischen je 10 Durchgängen die Geschwindigkeit der 
Fadenfortbewegung in Okularteilstrichen: 5,5; 4,75; 4,5; 5,0; 4,75 pro 
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Minute, im Mittel 4,90 Okularteilstriche (1 Okularteilstrich — 10,4 u 
Objektiv 2, Okular 2, SEIBERT). 

Es ist anzunehmen, daß man bei solchen Beobachtungen den ver- 
schiedenen Dehnungsgrad der Längsmembran durch eine Änderung des 
Farbtones erkennt. Die Membranen müssen sich im Verlaufe eines 
Wellendurchganges in verschiedenem Dehnungszustande befinden. Die 
Zeit, in der eine Welle nach diesen Beobachtungen die ruhende Marke 
passiert, stimmt mit der Schwingungsdauer +’ gut überein, wie sie sich aus 
den Filmaufnahmen ergeben hat. Dadurch gewinnt die Deutung der 
Beobachtungen an Wahrscheinlichkeit, wie auch umgekehrt die ange- 
näherte Bestimmung von 7’ an den Filmaufnahmen mit dem Stereoskop 
eine Bestätigung erfährt. 

Leider kann man nicht allein durch Beobachtungen im Polarisations- 
mikroskop À und t der wahren Welle im Faden bestimmen, da hierzu die 
Längenmessung der Welle fehlt. Obwohl es mir bisher noch nicht ge- 
lungen ist, diesen Mangel zu beseitigen, versuche ich doch weiterhin 
unter neuen Gesichtspunkten, eine Untersuchungsmethode auszubauen. 


Zusammenfassung. 

Im Anschluß an die Untersuchungen über die Bewegungen von Beg- 
giatoa mirabilis sind Untersuchungen von Oscillatoria sancta (var. calda- 
riorum?) ebenfalls durch stereoskopische Betrachtung von Filmbildern 
durchgeführt worden. Eshatsich dabei gezeigt, daß die benutzte Methode 
eine weitgehende Analyse des Wellenverlaufes in kriechenden Fäden er- 
laubt. Das Untersuchungsverfahren wird an Hand aufgenommener Stereo- 
kurven theoretisch entwickelt und praktisch erläutert. Dabei ergibt sich, 
daß die Länge einer Welle durchschnittlich 6,5 Zellen (= etwa 254) um- 
faßt. Die mittlere Schwingungsdauer der Welle beträgt etwa 1,9 Sekunden 
bei etwa 200 C. Die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Wellen im Faden 
steht zur Fortbewegungsgeschwindigkeit des Fadens selbst in keiner ein- 
fach zu durchschauenden Beziehung. Verkürzung und Verlängerung der 
Zellen erstrecken sich über verschieden lange Zeitabschnitte. 

Zur Charakterisierung der Natur der vorhandenen Longitudinalwellen 
ist eine schematische Einteilung sämtlicher Möglichkeiten unter dem Ge- 
sichtspunkte des Verhaltens der Zellvolumina durchgeführt worden, wo- 
bei hauptsächlich volumkonstante ,,Transformationswellen“ und volum- 
inkonstante ,,Variationswellen“ unterschieden werden. Bei Annahme 
von Transformationswellen müssen sich Richtungsänderungen im Ver- 
lauf der Außenkontur kriechender Fäden ergeben, die dicht an der Grenze 
der Sichtbarkeit liegen. Da man normalerweise keine ,,Transversal- 
wellen‘‘ beobachten kann, ist mit Erfolg auf verschiedenen physikalischen 
und physiologischen Wegen versucht worden, diese nachzuweisen. Ihre 
Amplitude ist sehr klein; sie muß zwischen 0,24 und 0,03 y liegen. Dar- 
aus ergeben sich Schwankungen des Fadendurchmessers um 0,06 bis 
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0,5 a im äußersten Falle. Rechnerisch läßt sich erschließen, daß volum- 
inkonstante ,,Variationswellen“ vorliegen. 

Die Membranen der O. sancta bestehen aus pektinähnlichen Hemi- 
zellulosen. Sie sind durch Dehnung akzidentell doppelbrechend, die 
Quersepten außerdem durch Einlagerung von Zellulose optisch anisotrop. 
Der Schleim ist gequollen stets isotrop, im eingetrockneten Zustande da- 
gegen verhält er sich wie ein optisch einachsiger Körper. Die Wand- 
dehnung bleibt auch nach dem Tode bestehen, solange die Quellung des 
Protoplasten nicht aufgehoben wird. An den Längskonturen kann man 
in Diagonalstellung bei polarisationsmikroskopischer Beobachtung die 
scheinbare Schwingungsdauer der Wellen bestimmen. Der Wert stimmt 
mit dem aus den Filmaufnahmen errechneten gut überein. 


Die Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft hat mir für die 
mikrophotographischen Aufnahmen eine Einrichtung zur Verfügung ge- 
stellt, wofür ich hier meinen Dank zum Ausdruck bringe. 
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DER MINERALSTOFFWECHSEL GRÜNER UND ETIOLIERTER 
PFLANZEN UNTER BESONDERER BERÜCKSICHTIGUNG 
DES MAGNESIUMS UND DER CHLOROPHYLLBILDUNG. 


Von 


RuvoLr RIssMANN. 
Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 21. Juli 1929.) 


Einleitung. 


Die Untersuchung verfolgt den Zweck, die Verteilung einiger wich- 
tiger Mineralstoffe in Licht- und Dunkelkulturen von Getreidepflanzen 
vergleichsweise zu erfassen, worüber bis jetzt wenig bekannt ist. Be- 
sonderes Augenmerk wurde hierbei auf den Magnesiumstoffwechsel ge- 
richtet, um eine gewisse Grundlage für die Chlorophylisynthese zu er- 
halten. Nach Noack! steht die im Dunkeln bildungsfähige Chlorophyll- 
vorstufe, das Protochlorophyll, dem Chlorophyll schon sehr nahe, da 
das Chlorophyll eine Oxydationsstufe des Protochlorophylls darstellt, 
und das Protochlorophyll in seinen wesentlichen konstitutionellen Eigen- 
schaften, auch im Magnesiumgehalt, mit dem Chlorophyll überein- 
stimmt. Es ist daher denkbar, daß das Magnesium schon bei der Bildung 
der ersten Chlorophyllvorstufen, die noch keinen Farbstoffcharakter 
haben, eine Rolle spielt und demnach organisch gebundenes Magnesium 
in entsprechenden Mengen auch in Dunkelkulturen vorhanden ist. Hier- 
für spricht die bekannte Reaktionsfähigkeit organischer Magnesiumver- 
bindungen, mittels derer sich wichtige Synthesen in vitro ermöglichen 
lassen (Grignardreaktion), so daß es leicht möglich ist, daß das Magnesium 
in der Pflanze eine ähnliche Rolle spielt, ohne daß diese auf die Chloro- 
phylibildung beschränkt zu sein braucht. 

Es wurde daher nicht nur der Gehalt der Organe an verschiedenen 
Mineralstoffen im ganzen bestimmt, sondern, soweit Magnesium und 
Kalzium in Frage kamen, auch die lediglich in organischen Lösungsmit- 
teln lösliche Fraktion, wobei auch noch andere Fraktionen mitberück- 
sichtigt wurden. 


Analysen über den Gesamtaschengehalt etiolierter Pflanzen liegen seit langem 
vor. WEBER? fand in etiolierten Blättern von Pisum geringeren Gesamtaschen- 


1 Noack, K. und Kızsstine, W.: Hoppe-Seylers Z. 182, 13 (1929). 
2 WEBER, R.: Landw. Versuchsstat. 18, 18 (1875). 
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gehalt als in grünen Blättern. Ebenso stellte GODLEWSKI! fest, daß das etiolierte 
hypokotyle Glied von Raphanus meist weniger Gesamtasche in Prozenten der 
Trockensubstanz enthält als dasjenige der grünen Pflanze. Andererseits fand 
JUMELLE* bei Berechnung auf 1 g Samen im etiolierten Hypokotyl von Lupinus 
mehr Gesamtasche als im grünen Hypokotyl; umgekehrt zeigte sich im etiolierten 
Stengel weniger Gesamtasche als im grünen Stengel. Als Beispiel seien folgende 
Werte JUMELLES angeführt: 
Licht Etiolement 


BSR EN GR 0,035 g 0,005 g 
Hypokotyl . . . . . . . . . . 0,009 g 0,027 g 
Een wir. „As she 0,007 g 0,006 g 


Nach PALLADINS besitzen die etiolierten Blätter von Vicia Faba und Triticum 
geringeren Gesamtaschengehalt als die grünen Blätter. 

Ferner wurde in verschiedenen Arbeiten der Kalzium- und Magnesiumgehalt 
von Blattextrakten untersucht, wobei meines Wissens bisher nur grüne, nicht 
aber etiolierte Blätter extrahiert wurden. Aso* extrahierte Blätter und Stengel 
von Kartoffel, Buchweizen, Klee, Gerste und fand, daß die Magnesiumverbin- 
dungen dieser Pflanzen von Wasser und Essigsäure leichter aufgenommen wer- 
den als die Kalziumverbindungen. Nach Szısst5 enthält der alkoholische Blatt- 
extrakt viel mehr Magnesium als Kalzium. ANDRÉS fand im Äther- und Alkohol- 
extrakt von Roßkastanien-, Flieder- und Eßkastanienblättern die maximalen 
Werte von ,,organischem Magnesium“, wie er sich ausdrückt, in den Frühjahrs- 
monaten Mai und Juni zur Zeit der stärksten Assimilationsleistung. Entspre- 
chende Extrakte aus etiolierten Blättern hat ANDRÉ nicht untersucht. 


Methodik. 


Als Versuchspflanzen dienten Avena sativa und Triticum vulgare. 

a) Anzucht und Aufarbeitung des Materials. Die Samen kamen nach mehr- 
stündigem Quellen in Blumentöpfe, die mit Gartenerde gefüllt waren. Die Aus- 
saat für Licht- und Dunkelkulturen erfolgte stets gleichzeitig. Temperatur (durch- 
schnittlich 16—21° C) und Feuchtigkeit des Versuchsgewächshauses sowie des 
Dunkelraumes im Untergeschoß des Instituts wurden möglichst gleich gehalten. 
Die Pflanzen wurden jeden zweiten bis dritten Tag mit Leitungswasser begossen. 
Besonderer Wert wurde auf Einheitlichkeit der Wachstumsbedingungen gelegt. 
Die Guttation, auch die der etiolierten Pflanzen, war lebhaft, so daß keine wesent- 
lichen Unterschiede zwischen grünen und etiolierten Pflanzen in dieser Hinsicht 
bestanden. Die Ernte der grünen und etiolierten Blätter erfolgte in der Regel 
nach 14 Tagen. Die Blätter wurden zunächst an der Luft getrocknet — die 
grünen im Licht, die etiolierten in der Dunkelkammer — und im Exsikkator auf- 
bewahrt, der mitChlorkalzium, konzentrierter Schwefelsäure oder auch Phosphor- 
pentoxyd beschickt war. 

b) Veraschung. Die Zerstörung der organischen Stoffe erfolgte im elektri- 
schen Glühofen. Die Veraschung wurde als beendigt angesehen, wenn die Sub- 
stanz ,,weiB gebrannt‘ war. Nach Erkalten im Exsikkator erfolgte Wägung bis 
zur Gewichtskonstanz im geschlossenen Wägeglas. 


1 GopLEwsKı, E.: Bot. Ztg 87, 81 (1879). 

2 JuMELLE, H.: Rev. gen. Bot. 1, 101 (1889). 

3 PALLADIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 10, 179 (1892). 

4 Aso, K.: Bull. Coll. Agricult. Tokyo 5, 239 (1902/03). 

5 SerssL, I.: Z. landw. Versuchswes. Österr. 17, 623 (1914). 
6 AnDRÉ, G.: C. r. 172, 563 (1916). 
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c) Aschenanalyse. Die quantitative Bestimmung der einzelnen Aschenbe- 
standteile erfolgte nach LocKEMann! und TeeapweLı?. Die analysenreinen 
Reagentien (MERCK, KAHLBAUM) wurden auf CaO- und MgO-Freiheit geprüft. 

1. Bestimmung der Kieselsäure. Nach Auskochen des Porzellantiegels in 
Salzsäure wurde die Lösung auf dem Wasserbad in kleiner Abdampfschale unter 
häufigem Umrühren zur staubigen Trockene eingedampft. Die Asche wurde 
bei 110°, späterhin auch bei 130° im Trockenschrank 1—2 Stunden lang erhitzt 
und mit konzentrierter Salzsäure befeuchtet. Nach 10—15 Minuten wurde sie 
mit siedend heißem Wasser aufgenommen, filtriert und mit heißem Wasser bis 
zum Verschwinden der Chlorreaktion ausgewaschen. Um die letzten Reste von 
Kieselsäure zu gewinnen, wurde das Filtrat ein zweites Mal eingedampft und auf 
gleiche Art, wie eben erwähnt, weiter behandelt. Die Kieselsäure wurde mitsamt 
den Filtern (C. SCHLEICHER und ScHüLL Nr. 598) getrocknet und im Porzellan- 
tiegel eine halbe Stunde bis zur Gewichtskonstanz geglüht. 

2. Bestimmung des Kalziums. Um aus der von der Kieselsäure befreiten 
salzsauren Lösung zunächst Eisen und Phosphorsäure zu entfernen, wurde Am- 
monkarbonat zugegeben bis zur einsetzenden Trübung, die durch einige Tropfen 
Salzsäure beseitigt wurde. Nach Zugabe von Ammonacetat wurde tropfenweise 
mit Ferrichlorid versetzt, wodurch ein gelblichweißer Niederschlag von Ferri- 
phosphat entstand. Nach Verdünnung mit heißem Wasser wurde bis zum Sieden 
erhitzt, eine Minute im Sieden erhalten, filtriert und mit heißem, ammonacetat- 
haltigem Wasser ausgewaschen. 

Das Filtrat wurde in der Abdampfschale eingeengt und im Becherglas mit 
Ammonkarbonat neutralisiert. Nach Zugabe von Ammoniumchlorid wurde die 
zum Sieden erhitzte Lösung mit Hilfe eines zur Kapillare ausgezogenen Reagenz- 
glases vorsichtig mit siedender Lösung von Ammonoxalat versetzt. Unter häu- 
figem Umschwenken fiel das Kalzium als Kalziumoxalat aus. Nach 4—6 Stunden 
wurde die klare Flüssigkeit durch ein aschefreies Filter gegossen und einige Male 
mit warmem, ammonoxalathaltigem Wasser ausgewachen. Das Filter wurde 
getrocknet, im Porzellantiegel einige Zeit gelinde erhitzt und zuletzt 20 Minuten 
über dem Teklubrenner bzw. vor dem Gebläse geglüht. Der Tiegel erkaltete in 
einem Exsikkator, der den Zutritt kohlensäurefreier Luft gestattete, worauf die 
Wägung des Kalziums als Kalziumoxyd erfolgte. Bei Gegenwart von viel Magne- 
sium war es notwendig, die Trennung durch doppelte Fällung des Kalziums vor- 
zunehmen. Das Kalziumoxyd wurde deshalb in Salzsäure gelöst und auf die 
eben beschriebene Art weiter behandelt. 

3. Bestimmung des Magnesiums. Das Filtrat des Kalziumoxalatnieder- 
schlags samt Waschflüssigkeit wurde mit einem Überschuß von Dinatriumphos- 
phat versetzt und nach Zugabe von einigen Tropfen Phenolphthalein bis zum 
Sieden erhitzt. Unter Umrühren wurde zuerst 10%iges Ammoniak tropfenweise 
bis zur Rotfärbung und hierauf weiteres 10%iges Ammoniak im Verhältnis 1 : 5 
der Lösung zugefügt. Nach etwa 12stündigem Stehen bei Zimmertemperatur 
konnte der Magnesiumammoniumphosphat-Niederschlag filtriert und mit 21/,%- 
igem Ammoniak ausgewaschen werden. Die Wägung des Magnesiums erfolgte 
als Magnesiumpyrophosphat. 


1 LOCKEMANN, G.: Aschenanalyse. ABDERHALDEN, Handbuch der biologi- 


schen Arbeitsmethoden, Abt. I, Teil 3. 
2 TREADWELL, W. D.: Kurzes Lehrbuch der analytischen Chemie. TI. Bd.: 


Quantitative Analyse. Leipzig und Wien 1923, 11. Aufl. 
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Abschnitt I. 


Untersuchung des Aschengehaltes von Wurzel, Vaginalzone und 
Lamina grüner und etiolierter Gramineen. 


1. CaO- und MgO-Gehalt der Lamina. 

Mit den Unterschieden im Aschengehalt von etiolierten und griinen 
Weizenblättern befaBte sich nur PALLADIN!, ohne jedoch auf die ein- 
zelnen Aschenbestandteile einzugehen. Er fand bei Berechnung auf 
Trockensubstanz in den etiolierten Blättern von Triticum 9,41% Gesamt- 
asche gegenüber 10,75% in den grünen Blättern. 


Eigene Versuche. 

Versuch 1: Lamina von Triticum. Alter 13 Tage (19. VII. bis 1. VIII. 
1927). Temperatur 18—22°. 

Die Ernte der etiolierten Blätter erfolgte in der Dunkelkammer bei 
schwachem, rotem Licht. Das lufttrockene Material der Licht- und 
Dunkelblätter wurde erst im Trockenschrank bei 40°, dann bis zur 
Gewichtskonstanz im Exsikkator getrocknet und in der Kugelmühle 
staubfein pulverisiert. Die Veraschung erfolgte im elektrischen Glühofen. 



































Tabelle 1. 
Etiolement Licht 
Gesamt- Gesamt- 
- Ca0 MgO zn Cao MgO 
in % der Versuch a 8,62 0,5690 | 0,3325 | 11,39 1,0122 | 0,5733 
Trocken- > b 8,65 0,6141 | 0,3451 | 11,47 0,9512 | 0,5674 
substanz Mittelwert 8,63 0,5916 | 0,3388 | 11,43 0,9817 | 0,5703 
in % d.Ge- | Mittelwert 6,85 | 3,92 8,59 | 4,99 
samtasche 
Verhältnisse für die Mittelwerte: 
Etiolement : Licht = 1:n 
Gesamtasche in % der Trockensubstanz . . . . . 1 : 1,32 
in % der Trockensubstanz . . . : }cuo: Rog o: ! : 1,68 
in % der Gesamtasche . . . . . * 1:1,25 8°: 1:1,27 


Die etiolierten Blätter von Triticum besitzen demnach geringeren 
Gesamtaschengehalt als Lichtblätter, wie das PALLADIN (siehe oben) 
schon festgestellt hat. Die etiolierten Triticum-Blätter besitzen ferner 
niedrigeren CaO- und MgO-Gehalt als die grünen Blätter. 

SeissL® stellte für die Blätter einer großen Anzahl einheimischer 
Pflanzen das Verhältnis MgO : CaO =1 :n auf. Er fand regelmäßig, 
daß der Kalk gegenüber der Magnesia im Überschuß erscheint, z. B. 


ı PALLADIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 10, 179 (1892). 
2 Seısst, J.: Z. landw. Versuchswes. Österr. 10, 88 (1907). 
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erhielt er bei einem Rasengrasgemisch (Gramineen, besonders Poa und 
Dactylis) das Verhältnis 1: 1,72. 
Für die oben gefundenen Mittelwerte der grünen und etiolierten 
Triticum-Blätter ergibt sich unter diesem Gesichtspunkt folgendes: 
Etiolement . . . . . 1:1,72 
MgO:CxO=1:n (im on... 1 : 1,74 
Demnach sind im vorliegenden Fall die gleichen Ergebnisse, wie sie 
SEIssL fand, erhalten worden. Außerdem ist das Verhältnis CaO zu MgO 
in grünen und etiolierten Blättern das gleiche. 

Die Untersuchung der grünen und etiolierten Lamina von Triticum 
lieferte somit folgende Ergebnisse: 

1. Der Gesamtaschengehalt der etiolierten Lamina in Prozenten der 
Trockensubstanz ist geringer als derjenige der grünen Lamina. 

2. Der CaO- und MgO-Gehalt der etiolierten Lamina ist sowohl in 
Prozenten der Trockensubstanz als auch in Prozenten der Gesamtasche 
geringer als derjenige der grünen Lamina. 

3. Der CaO-Gehalt sowohl der grünen als auch der etiolierten Lamina 
ist höher als deren MgO-Gehalt, wobei das Verhältnis MgO : CaO in 
beiden Fällen das gleiche ist. 


In weiteren Versuchen wurde nun die Verteilung des Gesamtaschen- 
gehaltes sowie einzelner Aschenbestandteile in der grünen und etiolierten 
jungen Pflanze geprüft. 


2. Gesamtaschengehalt der Lamina- und Vaginalzone. 

Über die Verteilung des Gesamtaschengehaltes sowie einzelner 
Aschenbestandteile innerhalb der verschiedenen Organe von Avena und 
Triticum liegen meines Wissens noch keine Angaben vor. Vor allem 
fehlen auch Angaben über das Verhalten grüner und etiolierter Pflanzen. 
ULBrRIcHT! fand, daß der Aschenstoffgehalt der jugendlichen Stengel 
denjenigen der jugendlichen Blätter übertrifft. So fand er bei Trifolium 
pratense (Lichtpflanze): 











Stengel Blätter 
n j | Reinasche 
früheres Stadium . . . 9,22 7,30 ia % ir 
späteres Stadium . . . 2,70 9,09 | Trecheambet. 





GovLEWSKI? stellte fest, daß das etiolierte hypokotyle Glied von Ra- 
phanus meist weniger Gesamtasche in Prozenten der Trockensubstanz 
enthält als das grüne hypokotyle Glied. JUMELLE* dagegen fand im 


1 ULBRICHT, R.: Landw. Versuchsstat. 3, 241 (1861). 
2 GODLEWSKI, E.: Bot. Ztg 37, 81 (1879). 
3 JUMELLE, H.: Rev. gen. Bot. 1, 101 (1889). 
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etiolierten hypokotylen Glied von Lupinus mehr Gesamtasche bei Be- 
rechnung auf 1g Samen als im grünen hypokotylen Glied (vgl. Ein- 
leitung). 

Eigene Versuche: 

Versuch 2: Blätter von Avena. Alter 14 Tage (10. II. bis 24. II. 1928), 
Temperatur: Licht 16—19°, Etiolement 16—18°. 

Der oberirdische Teil der etiolierten Pflanze wurde im Tageslicht 
aufgeteilt in die hellgelbe Blattspreite und den Rest, der der Kürze 
halber im folgenden als „Vaginalzone” bezeichnet wird und also den 
unteren Teil der Pflanze vom Samen bis zur Ligula des ersten Blattes 
umfaßt. In ähnlicher Weise wurde mit der grünen Pflanze verfahren. 

Das lufttrockene Material wurde mit der Schere zerkleinert und im 
Trockenschrank bei 105° C wasserfrei gemacht. Die Veraschung erfolgte 
im elektrischen Glühofen. 

Die Hauptergebnisse werden in folgendem Schema zusammengefaßt 
und sollen erst zusammen mit den ähnlichen Befunden bei Triticum 
im einzelnen besprochen werden. 


























Tabelle 2. 
roch —_ x en oz Organische 
Etiolement in % der Frisch-| % der Trocken- Babstans 
substanz substanz 
in % der Frischsubstanz 
. mehr weniger jetwasweniger| mehr orga- 
Lamina Trockensub- | Gesamtasche | Gesamtasche | nische Sub- 
stanz 8,17 9,47 0,775 stanz 7,401 
ST mebr etwas mehr Aa oo 
Vaginalzone Gesamtasche | Gesamtasche | "Er" sohe 
substanz 14,06 0.801 Substanz 
5,69 ’ 4,896 
Licht 
weniger mehr abe 
Lamina Rede. Gesamtasche | Gesamtasche cxguatanhe 
substanz 11.45 1.020 Substanz 
8,91 : d 7,889 
weniger ‘ weniger 
Trocl mebr weniger : 
Vaginalzone em  |Gesamtasche | Gesamtasche ayes 
es 12,70 0,728 Bubeiens 
5,73 ’ ” 5,008 














In einem weiteren Versuch wurden junge Weizenpflanzen geprüft. 
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Versuch 3: Blätter von Triticum. Alter 12 Tage (6. I. bis 18. I. 1928). 
Temperatur: Licht 18—22°, Etiolement 17—21°. Die Methodik des 
vorigen Versuchs wurde beibehalten. 




















Tabelle 3. 
Orga- 
Gesamt-| Wasser-| nische 
Trockensubstanz Gesumiasche asche | gehalt | Sub- 
in % d. Frischsubstanz | 1" % der Trocken- stanz 
substanz 
in % der Frischsubstanz 
Versuch [Versuch | Mittel- |V h [Versuch | Mittel- 
. a " b wert — +. wert Mittelwerte 
Lami- | 9,62 | 9,83 | 9,72 | 6,09 | 6,08 | 6,08 | 0,591 190,279 | 9,130 
Etiole-| _™ 
ial Vagi- | 8,18 | 8,43 | 8,30 | 7,19 | 7,54 | 7,37 | 0,612 91,694] 7,694 
nal- 
zone 
Lami- |10,88 110,60 |10,74 | 6,99 | 6,36 | 6,67 | 0,716 |89,260 |10,024 
na 
Licht | Vagi- | 8,86 | 8,77 | 8,82 | 7,73 | 7,88 | 7,81 | 0,689 | 91,180! 8,131 
nal- 
zone 





























Verhältnisse der Gesamtaschenmittelwerte in Prozenten der Trocken- 
substanz: 


Vaginalzone: Lamina = 1:n Ferm atten - ++ 
ae L gt HUE VU Ne US 1 :1,10 
Etiolement : Licht = 1:n mr le rar TI 


Aus Versuch 2 und 3 ergibt sich hiermit für junge Weizen- und Hafer- 
pflanzen gleichermaßen im wesentlichen folgendes: 

1. Die Lamina sowohl der grünen als auch der etiolierten Pflanze be- 
sitzt mehr Trockensubstanz als die Vaginalzone. In der grünen Lamina 
findet sich mehr Trockensubstanz als in der etiolierten Lamina. 

2. In der etiolierten Lamina ist ein geringerer Gesamtaschengehalt 
vorhanden als in der grünen Lamina sowohl in Prozenten der Trocken- 
substanz als in Prozenten der Frischsubstanz. 

3. DerGesamtaschengehalt der Vaginalzone in Prozenten der Trocken- 
substanz übertrifft in grünen und etiolierten Pflanzen denjenigen der 
Lamina. 

4. Umgekehrt wie bei Beziehung auf Trockensubstanz zeigt sich 
bei der prozentualen Berechnung auf Frischsubstanz in der Lamina der 
grünen Pflanze ein höherer Gesamtaschengehalt als in der Vaginalzone. 

Obwohl der Gesamtaschengehalt der grünen und etiolierten Lamina 
und Vaginalzone von Avena in Prozenten der Trockensubstanz wesent- 
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lich höher ist als derjenige von Triticum, zeigen die beiden Gramineen 
in den eben erwähnten Punkten doch übereinstimmendes Verhalten. 


3. SiO,-, CaO- und MgO-Gehalt von Wurzel, Vaginalzone und Lamina. 
Bei diesen Versuchen wurde auch die Wurzel mitberücksichtigt. 


a) Morphologische Voruntersuchungen. 

Versuch 4: Avena und Triticum. Alter 15 Tage (31. III. bis 15. IV. 
1928). Temperatur: Licht 20—23°, Etiolement 19—22°. 

Während die jugendlichen Lichtpflanzen von Avena und Triticum 
zum Verwechseln ähnlich sind, unterscheiden sich beide im etiolierten 
Zustand sehr bedeutend. Der Weizen wächst dabei senkrecht nach oben; 
seine silberweiße Vaginalzone ist kräftig und ziemlich kurz, während die 
strohgelbe Lamina verhältnismäßig lang wird. Lamina und Vaginalzone 
zeigen eine deutliche Abgrenzung sowohl durch den Farbunterschied 
als auch durch die Knickung beim Abgehen der Lamina. Diese ist im 
Gegensatz zur grünen Pflanze besonders im unteren Teil eingerollt. 
Auffällig ist auch das Wachstum des zweiten Blattes, das sich zunächst 
nicht lösen kann und sich deshalb bogenförmig vom ersten Blatt abhebt. 
Bei Avena dagegen weicht der Sproß von den ersten Keimungsstadien an 
oft bedeutend von der Senkrechten ab, so daß die einzelnen Pflanzen wirr 
durcheinander stehen. Außerdem sind die blaßgelbe Lamina sowie die 
Vaginalzone des Hafers bei weitem nicht so kräftig wie die entsprechen- 
den Teile des Weizens. 

Zwischen etiolierten und grünen Pflanzen ergaben sich, besonders 
bei Avena, eigenartige Korrelationen, wie im folgenden beschrieben wird. 

Bei der Längenmessung von je 30 grünen und etiolierten Avena- bzw. 
Triticum-Pflanzen mit dem gleichen Alter von 15 Tagen ließen sich 
folgende Durchschnittswerte in Zentimetern feststellen: 














Avena 
Etiolement Licht 
Wurzel Vaginalzone Lamina Wurzel Vaginalzone Lamina 
7,0 14,7 10,5 13,2 8,2 10,9 
21,7 25,2 21,4 19,1 
Gesamtlänge: 32,2 cm Gesamtlänge: 32,3 cm 
Triticum 

Etiolement Licht 

Wurzel Vaginalzone Lamina Wurzel Vaginalzone Lamina 
17,2 11,1 13,8 - 18,8 5,6 13,9 
28,3 24,9 24,4 19,5 


Gesamtlänge: 42,1 cm Gesamtlänge: 38,3 cm 
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Breite der Lamina (erstes Blatt): 


Etiolement Licht 
Avena..... 2,5—3,5 mm 4—4,5 mm 
Triticum. . . . 3,5—4,5 mm 4—5 mm 


Der im Vergleich zu Avena kraftigere Habitus der etiolierten T'riticum- 
Pflanze zeigt sich also auch in der Breite der Blattspreite. 

Die nachfolgende Skizze veranschaulicht sowohl die MeBmethode als 
auch die Dreiteilung der Pflanze, die die Grundlage gab fiir die analy- 
tische Untersuchung. Die Zeichnung wurde auf Grund der obigen Werte 


angefertigt . . Triticum 
Etiolement Licht 
Avena <p ét run 
Etiolement Licht 
Lamina 











Vaginal- 
zone 





4 
Erdober- 


fläche | 


Wurzel 


wie \ 


Abb. 1. 


Bei Avena stehen, wie Abbildung 1 erkennen läßt, Wurzel- und 
Vaginalzone der grünen und etiolierten Pflanze in reziprokem Verhältnis. 
Die etiolierte Pflanze weist kurze Wurzel und lange Vaginalzone auf, 
die Lichtpflanze lange Wurzel und kurze Vaginalzone. Die Gesamtlänge 
von Wurzel und Vaginalzone stimmt in beiden Fällen nahezu auf den 
Millimeter überein. Auch die Gesamtlänge der ganzen Pflanzen zeigt 
Übereinstimmung. Man ist ohne Zweifel berechtigt, von einer Kompen- 
sation zwischen Wurzel und Vaginalzone zu reden. 
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Weniger scharf ist die Korrelation bei Triticum. Wurzelverkürzung 
und Verlängerung der Vaginalzone der etiolierten Weizenpflanze ist 
zwar vorhanden, jedoch nicht so auffällig wie bei Avena. 

Bei der Kresse machten bereits FAMINTZIN ! und späterhin MORGEN ? 
auf die Kompensierung zwischen hypokotylem Glied und Wurzel auf- 
merksam. Als Beispiel seien folgende Werte Famıntzıns angeführt: 


Hypokotyles Glied Wurzel Summe 


Etiolement . . . . 49 57 106 
Licht. . . . . .. 21 81 103 


In neuerer Zeit wies PROBsT? darauf hin, daß Überverlängerung der 
Sprosse Hemmung im Wachstum der zugehörigen Wurzeln verursache. 
Er fand für die Wurzel- und Sproßlängen folgende Werte (in em): 

Sproß Wurzel 


Lepidium sativum Etiolement . . . 5,52 4,02 
Me ow © git . 5,30 4,70 
Linum usitatissimum Etiolement . . . 6,92 5,19 
eM i | , . 4,28 5,46 


Bei den etiolierten Raphanus-Pflänzchen muß GopLewskı® (vgl. 
Einleitung) zugeben, daß ihre Wurzeln stets kürzer sind als diejenigen 
grüner Vergleichspflanzen, obwohl er eine Kompensation zwischen 
Wurzel und Sproß bestreitet. 

Auf die Verkürzung der Wurzel und Verlängerung der Vaginalzone 
von etiolierten Weizenpflanzen machte bereits KoLısk0o5 aufmerksam. 
Diese fand ferner bei T'riticum eine weitere Korrelation zwischen Wurzel 
und Vaginalzone, indem nämlich bei Dauerbeleuchtung durch elektri- 
sches Licht (735 HK) in umgekehrter Weise wie bei etiolierten Weizen- 
pflanzen Verkürzung der Vaginalzone und bedeutende Verlängerung der 
Wurzel sich einstellte. Das Verhältnis zwischen Wurzel und Vaginalzone 
bei Gramineen befindet sich demnach, wie besonders durch die letztere 
Beobachtung bekräftigt wird, in einem labilen Zustand. 


b) Analytische Untersuchung von Avena. 


Die grünen und etiolierten Haferpflanzen wurden — beide im Licht — in 
Lamina-, Vaginalzone und Wurzelsystem zerlegt. Die Wurzeln wurden gründ- 
lich in fließendem Wasser ausgewaschen, bis auch die letzten Sandspuren entfernt 
waren. Das lufttrockene und mit der Schere zerkleinerte Material wurde zuletzt 
bei 105° wasserfrei gemacht. Die Veraschung erfolgte, um auch die Kieselsäure 


1 Famintzin, A.: Bot. Ztg 31, 366 (1873). 

2 Morgen, A.: Ebenda 35, 590 (1877). 

3 Prosst, S.: Planta 4, 651 (1927). 

4 GopLEwskI, E.: Bot. Ztg 87, 81 (1879). 

5 Kozsko, L.: Wirkung von Licht und Finsternis auf das Pflanzenwachs- 
tum. Dornach 1926, S, 138, 
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bestimmen zu können, im Platintiegel. Unter gründlichem Ausspülen mit ver- 
dünnter Salzsäure wurde die Asche in die Abdampfschale zur weiteren Verarbei- 
tung gebracht. Berücksichtigt wurden Frischsubstanz, Trockensubstanz, Ge- 
samtasche und die Aschenbestandteile Si0,, CaO und MgO. Die Frischsubstanz- 
werte der Wurzeln konnten keine Beachtung finden, da infolge des Waschens sich 
starke Schwankungen zeigten. 


a) Untersuchung der 


Trockensubstanz und Gesamtasche. 





















































Tabelle 4. 
Orga- 
Trockensubstanz « Gesamtasche Wasser-| nische | Gesamt- murs 
in % d. Frischsubstanz | in % d. Trockensubstanz | gehalt | Sub- asche gubet 
stanz 
Versuch | Versuch | Mittel- [Versuch |Versuch| Mittel- | v 
a b wert a b wert Mittelwert 
Lamina 8,18 | 8,37 | 8,28 | 10,36 | 10,33 | 10,35 [91,720 | 7,423 | 0,857 | 100,C 
Etiole-| Vaginal- | „39 | 578 | 5,55 | 12,25 | 12,19 | 12,22 |94,452| 4,870 | 0,678 | 1004 
ment | zone 
Wurzel 4,82 | 4,92 | 4,87 
Lamina | 10,02 | 10,67 | 10,35 | 12,21 | 12,11 | 12,16 189,652 | 9,090 | 1,258 | 100,C 
Licht ur 7,30 | 7,26 | 7,28 | 14,23 | 14,42 | 14,32 |92,722 | 6,236 | 1,042 | 100, 
Wurzel 3,87 | 3,82 | 3,85 
Verhältnisse für die Mittelwerte: 
1. Etiolement: Licht = 1 : n. 
Trockensubstanz in % der Frischsubstanz Lamina + + 1:1,25 
Vaginalzone . . . 1 : 1,31 
Lamina - £2127 
Gesamtasche in % der Trockensubstanz {Vaginanone ed df AF 
Wurzel . 1:0,79 
Gesamtasche in % der Frischsubstanz Lamina . 1:147 
Vaginalzone. . . 1 : 1,53 
2. Wurzel : Vaginalzone : Lamina = m :1 : n. 
Trockensubstanz in % der Frischsubstanz Etiolement . . . —: 1 : 1,49 
Licht —: 1 :1,42 
. Etiolement . . 0,27 : 1 : 0,85 
Gesamtasche in % der Trockensubstanz Licht " 0.40 : 1 : 0.85 
. . Etiolement . . . —: 1:1,21 
Gesamtasche in % der Frischsubstanz can A —: 1:126 
3. Summe der Gesamtasche in % der Trockensubstanz: 
Etiolement : Licht 27,4 : 30,3 





Die Ergebnisse der Untersuchungen über den Gesamtaschengehalt 
von Lamina und Vaginalzone (vgl. Versuch 2) konnten in sämtlichen 
Punkten Bestätigung finden. Für die Wurzel der grünen und etiolierten 
Avena-Pflanzen wurde ein im Vergleich zu Lamina und Vaginalzone 
niedrigerer Gesamtaschengehalt in Prozenten der Trockensubstanz fest- 
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gestellt, wobei im Hinblick auf die späteren Analysen einzelner Mineral- 
bestandteile zu beachten ist, daß besonders die Wurzeln etiolierter 
Pflanzen ein starkes Minus im Gesamtaschengehalt aufweisen. 

Was den Gesamtaschengehalt im ganzen anbetrifft, so nimmt er 
in folgender Weise zu: 

Wurzel < Lamina < Vaginalzone. 
So kann zusammenfassend gesagt werden: 

1. Wurzel, Vaginalzone und Lamina der griinen und etolierten Avena- 
Pflanze unterscheiden sich scharf voneinander in bezug auf Trocken- 
substanz, organische Substanz und Gesamtaschengehalt in Prozenten 
der Trockensubstanz und Frischsubstanz. 

2. Der Gesamtaschengehalt der Wurzel der griinen und etiolierten 
Avena-Pflanze in Prozenten der Trockensubstanz ist niedriger als der- 
jenige von Lamina und Vaginalzone. 

3. In den Wurzeln etiolierter Haferpflanzen findet sich ein niedrigerer 
Gesamtaschengehalt in Prozenten der Trockensubstanz als in denjenigen 
grüner Haferpflanzen. 

8) Untersuchung der Aschenbestandteile SiO,, CaO und MgO. 

Es ergaben sich folgende Werte (nebenstehende Tabelle 5). 

Verhältnisse der Mittelwerte: 

1. Etiolement : Licht := 1 : n. 


SiO, CaO MgO 
Lamina ...1:1,86 1:2,08 1:1,26 
in % der Gesamtasche | Vaginalzone. . 1 : 1,41 1 : 0,70 1 : 0,62 
Wurzel .. 1 : 0,61 1 : 1,04 1 : 0,97 
[ Lomine =. 1 : 2,45 1 : 1,48 
in % der Trockensubstanz | Vaginalzone. . 1 : 1,65 1 : 0,82 1 : 0,72 
Wurzel . . . 1 : 0,48 1 : 0,83 1 : 0,76 
2. Wurzel (R) : Vaginalzone (V) : Lamina (L) = m:1:n 
Reihenfolge 
(Si0, 426:1:1,01 R>V=L 
Etiolement . oe 2,14:1:0,59 R>V>L 
u M 1,12 :1:0,67 R>V>L 
in % der Gesamtasche — 1,83:1:1,33 R>L> V 
Licht {cao 3,21:1:1,76 KR >L > V 
MgO 1,76 :1:1,37 R>L>V 
SiO, 1,70 : 1 : 0,85 
Etiolement . {cao 0,85 : 1 : 0,50 
pa MgO 0,45 : 1 : 0,57 
in % der Trockensubstanz SiO, 0,49 : 1 : 1,13 
Licht ... [cao 0,86 : 1 : 1,50 
MgO 0,47 : 1 : 1,16 








Der Kieselsäuregehalt der etiolierten Lamina- und Vaginalzone in 
Prozenten der Gesamtasche ist nahezu gleich. Für die übrigen Werte 
in Prozenten der Gesamtasche lassen sich folgende Schemata aufstellen: 
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Abb. 2. SiOz in Prozenten der Gesamtasche. 
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II u. IT’ Vaginalzone, III u. III’ Lamina. 
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Abb. 3. CaO in Prozenten der Gesamtasche. 
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Abb. 4. MgO in Prozenten der Gesamtasche. 
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3 a) MgO : CaO = l1:n 
Wurzel Vaginalzone Lamina 
Etiole- 
ment: 1:2,26 1:1,18 1:1,04 
Licht : 1:2,44 1:1,33 1:1,72 
b) CaO : SiO, = 1: n 
Etiole- 
ment: 1:1,47 1:0,74 1:1,26 
Licht : 1:0,85 1:1,49 1:1,12 


Das Verhalten der Aschen- 
bestandteile SiO,, CaO und 
MgO in Wurzel, Vaginalzone 
und Lamina der griinen und 

etiolierten Avena-Pflanze 
kommt noch deutlicher in der 
folgenden graphischen Dar- 
stellung zum Ausdruck, die 
zunächst zu erlautern ist. 


I. Die Aschenbestandteile 
SiO,, CaO und MgO in Pro- 
zenten der Gesamtasche (Ab- 
bild. 2, 3 und 4). 

Auf der Abszisse wurden 
die Längenmaße von Wurzel, 
Vaginalzone und Lamina der 
griinen und etiolierten Pflan- 
ze, auf der Ordinate die ge- 
fundenen Werte in Prozen- 
ten aufgetragen. Da fiir jede 
Kurve nur drei Werte zur 
Verfiigung stehen, so stellen 
die die Punkte verbindenden 
Geraden nur Verbindungs- 
linien dar. Die Kurven in 
Abb. 2, 3 und 4 bringen die 
Aschenbestandteile SiO,,CaO 
und MgO in Prozenten der Ge- 
samtasche zur Darstellung. 


Werden die einzelnen Zonen der griinen und etiolierten Avena-Pflanze 
zunächst je unter sich verglichen, so finden sich die höchsten Werte von 
SiO,, CaO und MgO in der Wurzel, wobei besonders der CaO und SiO,- 
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Gehalt hoch ist. Unter derselben Voraussetzung ist besonders der 
SiO,- und CaO-Gehalt in der Vaginalzone gegenüber der Wurzel verringert. 
Dagegen zeigen sich in der belichteten Lamina andere Verhältnisse als 
in der verdunkelten: Während der Gehalt der Lamina an SiO,, CaO und 
MgO in der etio- 
lierten Pflanze ge- 
genüber der Vagi- 

nalzone weitere 
Verminderung er- 
fährt, ist er bei 
der Lichtpflanze 
vermehrt. Beson- 
ders auffällig ist 

die Vermehrung 

bzw. Verminde- 
rung des CaO-Ge- 
haltes. 

Die Kurven der 
etiolierten Pflan- 
zen zeigen ein Ge- 
fälle von der Wur- 
zel zur Lamina, die 
Kurven der Licht - 
pflanzen dagegen 
erhalten durch die 
Werte inder Lami- 
na eine Knickung à 
nach oben. 

I. Gesamt- 
asche und Aschen- \ 

bestandteile \ + 
in Prozenten der 

Trockensubstanz N 
(Abb. 5—8). 

Abb. 5 stellt 
die Gesamtasche “3 
in Prozenten der 
Trockensubstanz dar. Die Kurven der griinen und etiolierten Pflanze 
verlaufen nahezu parallel. 

Die Abbildungen 6, 7 und 8 bringen die Aschenbestandteile SiO,, 
CaO und MgO in Prozenten der Trockensubstanz zur Darstellung. Die 
niedersten Werte der Lichtpflanze finden sich in der Wurzel. In der 
etiolierten Pflanze dagegen ist der SiO,- und CaO-Gehalt der Wurzel 
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Trockensubstanz. 





Abb. 6. SiOs in Prozenten der 
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Abb. 8. MgO in Prozenten der Trockensubstanz. 
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Abb. 7. CaO in Prozenten der Trockensubstanz. 
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höher als derjenige der Lamina. In der Vaginalzone der Lichtpflanze 
steigen die Werte der untersuchten Aschenbestandteile. In der Vaginal- 
zone der etiolierten Pflanze steigt nur der CaO- und MgO-Gehalt, während 
EEE Lamina der SiO,-Gehalt bereits sinkt. In der Lamina der Licht- 
CT] Vesasine pflanze erhöhen sich weiterhin die drei Aschenbestand- 
QD Wurzel teile, während in der Lamina der etiolierten Pflanze 
eine Verminderung derselben eintritt. 

Obwohl der Gesamtaschengehalt der Lamina in 
Prozenten der Trockensubstanz kleiner ist als in der Vaginalzone, steigt 
ebenso der SiO,-, CaO- und MgO-Gehalt dennoch in der grünen Pflanze 


Abb. 9. 





NN #5, 5 
Licht LT +2,52 















Abb. 10. SiO,, CaO, MgO in Prozenten der Gesamtasche dargestellt. 


von der Wurzel zur Lamina an. Das reziproke Verhalten zu Licht und 
Dunkelheit zeigen in besonders anschaulicher Weise die SiO,-Kurven. 

III. Die Summen der einzelnen Aschenbestandteile in allen drei 
untersuchten Zonen (Abb. 9, 10 und 11). 
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Abb. 11. SiO:, CaO, MgO in Prozenten der Trockensubstanz dargestellt. 
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Werden die einzelnen Werte von SiO,, CaO und MgO, die innerhalb 
der einzelnen Zonen gefunden wurden, addiert, so zeigt die Summe keine 
wesentlichen Unterschiede zwischen etioliertem und grünem Material. 

Dies ist besonders auffällig bei der Kieselsäure: 

Etiolement:Licht = 1:n 
Gesamt-SiO, in Prozenten der Gesamtasche 1 : 0,94. 
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Aus dieser Konstanz der drei Gesamtsummen ergibt sich, daB die 
Unterschiede im CaO-, SiO, und MgO-Gehalt der einzelnen Zonen größ- 
tenteils durch unterschiedliche Aufteilung dieser Mineralsubstanzen in 
den drei Zonen zu erklären sind: In dcr Dunkelheit stauen sich die drei 
untersuchten Aschenbestandteile in der tiefer gelegenen Vaginalzone 
bzw. Wurzel, im Lichte dagegen steigen sie in die Lamina empor. So 
zeigt sich in deutlicher Weise das reziproke Verhalten von 8iO,, CaO und 
MgO zu Licht und Dunkelheit. 

Ferner ergibt sich hieraus, daß die Unterschiede im Gesamtaschengehalt 
zwischen etiolierten und grünen Pflanzen auf andere, hier nicht unter- 
suchte Aschenbestandteile, nicht auf CaO, MgO und SiOx, sich beziehen. 


Die Untersuchung von Wurzel, Vaginalzone und Lamina der grünen 
und etiolierten Avena-Pflanze führte demnach zu folgenden Hauptergeb- 
nissen: 

1. Der Gesamtaschengehalt der Wurzel in Prozenten der Trocken- 
substanz ist in der grünen und etiolierten Avena-Pflanze niedriger als der- 
jenige von Vaginalzone und Lamina. 

2. Die Aschenbestandteile SiO,, CaO und MgO stauen sich in der 
Vaginalzone bzw. Wurzel der etiolierten Pflanze, während sie bei der 
Lichtpflanze in die Lamina empor geführt werden. 


4. Analyse der nicht in Vaginalzone und Lamina zerlegten etiolierten 
Haferpflanze. 

In der Dunkelkammer war es unmöglich, eine glatte Aufteilung der 
Blätter in Lamina und Vaginalzone vorzunehmen, besonders wegen des 
erwähnten wirren Durcheinanderstehens der etiolierten Haferpflanzen. 
Da im nächsten Abschnitt sowie gelegentlich späterer Untersuchungen 
etioliertes Material Verwendung findet, das in der Dunkelkammer ab- 
geschnitten wurde, so wird aus einer größeren Reihe von Versuchen 
mit gleichen Ergebnissen im folgenden eine Analyse eines derartigen 
Materials ausgewählt. 

Versuch 5: Blätter von Avena. Alter 16 Tage (24. VIII. bis 9. IX. 
1927). Temperatur 18—22°. 








Tabelle 6. 
Etiolement Licht 
|Gesamt- Gesamt- 
asthe CaO MgO | „sche CaO MgO 








Versuch a | 12,72 ]1,2728 D,6540 | 9,87 | 1,1850 | 0,5495 


























in % d 
Trockensubstanz | Versuch b |12,70 1,2629 p,6885 | 9,04 | 1,0281 [0,5364 
Mittelwert | 12,71 [1,2678 b,6712 | 9,90 | 1,1065 [0,5429 
in % der Mittelwert m 5,28 1118 15,48 
Gesamtasche 


Planta Bd.9. 15 











212 R. Rißmann: Der Mineralstoffwechsel grüner und etiolierter Pflanzen 


Verhältnisse für die Mittelwerte. 
Etiolement: Licht = 1:n 
Gesamtasche in % der Trockensubstanz . . . . . . 1 : 0,76 
in % der Trockensubstanz . . . . . 1 : 0,87 1 : 0,81 
| cao MgO 
in % der Gesamtasche ....... 1 : 1,12 1 : 1,04 


Die Untersuchung ergab: 

Der Gesamtaschengehalt, sowie der CaO- und MgO-Gehalt der etio- 
lierten Blätter in Prozenten der Trockensubstanz, erweist sich also schein- 
bar höher als derjenige der Lichtblätter. 

Diese Erhöhung ist darauf zurückzuführen, daß bei den etiolierten 
Blättern nicht nur die Mineralstoffe der Lamina sondern auch teilweise 
diejenigen der Vaginalzone erfaßt wurden. Damit werden die Ergebnisse 
des vorigen Versuchs in gewissem Sinne bestätigt. 


Abschnitt II. 
Phosphorsäure- und Kaligehalt der etiolierten Blätter. 
WEBER! zeigte für Pisum und PALLADIN (vgl. Einleitung) für Vicia 
Faba, daß der Phosphorsäure- bzw. der Kaligehalt der etiolierten Blätter 
höher ist als derjenige der grünen Blätter. Ihre Werte sind folgende: 


1. Blätter von Pisum (Alter 44 Tage): P,0; K,0 CaO 
in 1000 Gewichtsteilen Trocken- Etiolement . . 20,5 44,9 12,4 
substanz Licht . . . . 16,7 48,5 32,1 
2. Blätter von Vicia Faba (Alter 25 Tage): 
> . " Etiolement . . 43,34 45,55 3,72 
im 100 Dole Eine Licht .... 21,35 43,66 12,94 
in 1000 Gewichtsteilen Trocken- Etiolement . . 32,5 34,2 2,6 
substanz A > 44,9 13,3 


Im folgenden sollte untersucht werden, ob in den etiolierten Blättern 
von Triticum und Avena ebenfalls der Phosphorsäuregehalt erhöht ist. 

Versuch 6: Blätter von Avena. Alter 16 Tage (24. VIII. bis 9. IX. 
1927). Temperatur: Etiolement 17—18°, Licht 19—22°. 


Das getrocknete und fein pulverisierte Material, etwa 2 g pro Analyse, wurde 
im elektrischen Glühofen verascht. Nach der Entfernung der Kieselsäure wurde 
die salzsaure Lösung zwecks getrennter Phosphorsäure- und Kalibestimmung 
geteilt. Da die Lösung alkalische Erden enthielt, erfolgte die Bestimmung der 
Phosphorsäure als Magnesiumpyrophosphat nach vorangegangener zweimaliger 
Fällung als Ammoniumphosphormolybdat (Fällungsverfahren von Woy). Zur 
Bestimmung von Kalium und Natrium mußten zunächst die störenden sauren 
und basischen Bestandteile mittels Baryumchlorid, Barytwasser und Ammon- 
karbouat entfernt werden. Nach Vertreiben. der Ammonsalze durch vorsichtiges 
Erhitzen wurden Natrium und Kalium durch Überführung des Kaliums in Ka- 
liumchloroplatinat getrennt. Die Bestimmung des Natriums erfolgte aus der 
Differenz zwischen den Alkalichloriden und dem Kaliumchloroplatinat. Berück- 


1 WEBER, R.: Landw. Versuchsstat. 18, 18 (1875). 
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sichtigt wurden die Werte der Gesamtasche und der Aschenbestandteile P,0,, 
K,0 und Na,0. Es wurden folgende Werte gefunden: 











Tabelle 7. 
Etiolement Licht 
sache PO; Ko Na,O poe ke P.O; K,0 Na,O 





in % der {Versuch a| 12,92 | 3,6115 2,5149 10,9550} 9,91 | 3,3576 | 2,3547 | 0,7736 
Trocken- |Versuch b| 12,60 | 3,8610 2,1283 10,8263] 9,94 | 2,8995 | 2,2222 | 0,7946 
substanz Mittelwert| 12,76 | 3,7362 | 2,4716 0,8906] 9,93 | 3,1285 | 2,2884 | 0,7841 





in % der [Mittelwert 29,30 19,37 6,97 31,52 123,05 7,90 
Gesamtasche 





























Versuch 7: Blätter von Triticum. Alter 13 Tage (19. VII. bis 1. VIII. 
1927). Temperatur 18—22°. Dieser Versuch wurde ebenso wie Versuch 6 
ausgeführt. Es ergaben sich folgende Werte: 








Tabelle 8. 
Etiolement Licht 
|Gesamt- Gesa 
per P20; KO Na-O prong P,0; K:0 | Na,0 





in % der |Versuch a| 9,45 | 3,0327 2,7089 |0,8024| 9,68 | 2,8246 — — 
Trocken- |Versuch bj 9,40 | 3,0642 2,6651 0,8510 | 9,73 | 2,8598 | 2,6928 | 0,3659 
substanz Mittelwert| 9,43 | 3,0484 2,6870 0,8267 | 9,71 | 2,8422 | 2,6928 | 0,3659 








in % der |Mittelwert 32,34 28,50 8,82 29,28 127,67 3,76 
Gesamtasche 


























Beide Versuche ließen demnach erkennen: 

Die etiolierten Blätter von Triticum besitzen höheren Phosphor- 
säuregehalt sowohl in Prozenten der Trockensubstanz als auch in Pro- 
zenten der Gesamtasche als die Lichtblätter. In den etiolierten Blättern 
von Avena findet sich ein höherer Phosphorsäuregehalt nur in der Be- 
rechnung auf Trockensubstanz. Beim Kaligehalt grüner und etiolierter 
Weizenblätter zeigen sich keine wesentlichen Unterschiede, während beim 
Hafer der Kaliumgehalt in grünen Blättern etwas höher als in Dunkel- 
blättern ist. 

Die Erhöhung des Phosphorsäuregehaltes etiolierter Blätter tritt 
bei Avena und Triticum nicht so auffällig in Erscheinung wie nach den 
Angaben PALLADINS bei Vicia Faba; umgekehrt vermindert sich der 
Kalkgehalt nicht so stark (vgl. WEBER und PALLADIN). 

Zur Verdeutlichung werden im folgenden für Triticum-Blätter die 
Hauptaschenbestandteile zusammengestellt. Die CaO- und MgO-Werte 

15* 
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sind Versuch 1 entnommen, da Material derselben Charge Verwendung 
fand. 




















Tabelle 9. 
K,0 P,0; CaO MgO 
Aschenbestandteile in | Etiolement | 28,50 32,34 6,85 3,92 
% der Gesamtasche Licht 27,67 29,28 8,59 4,99 
in % der Trocken- Etiolement 2,6870 3,0484 | 0,5916 0,3388 
substanz Licht 2,6928 2,6422 | 0,9817 0,5703 








Die Untersuchung des Phosphorsäure- und Kaligehaltes der etiolierten 
und grünen Blätter von Avena und Triticum ergab demnach: 

1. Der Phosphorsäure- und Kaligehalt der etiolierten und grünen 
Blätter ist entsprechend der Jugendlichkeit der Versuchspflanzen sehr 
hoch. 

2. Der Phosphorsäuregehalt der etiolierten Blätter ist in Prozenten 
der Trockensubstanz etwas höher als derjenige der grünen Blätter. 

3. Der Kaligehalt grüner und etiolierter Blätter ist nahezu gleich. 


Abschnitt III. 
Magnesiumfreie Lichtkulturen. 


Bekanntlich stellte Mamer1! fest, daß der Chlorophyligehalt in Be- 
ziehung steht zur Menge des Magnesiums, das der Pflanze verabreicht 
wird. 

Versuch 8: 

Es wurde zunächst eine größere Reihe von Kulturen angelegt ohne quanti- 
tative MgO-Bestimmung. Unter anderem wurde Zea Mays in sterilem Quarz- 
sand kultiviert, nachdem die Kleberschicht völlig, zur Hälfte oder nur an einzel- 
nen Stellen entfernt worden war. Die Kulturen gingen sehr bald ein. Es wurde 
deshalb Zea Mays ohne Entfernung der Kleberschicht in Knopscher Nährlösung 
kultiviert. Die Pflanzen besaßen nach einem Monat 5—6 Blätter und waren 
etwa 30—40 cm hoch. Die oberen Blätter der magnesiumfreien Kulturen be- 
saßen gelbliche Färbung, die Nerven waren noch deutlich grün; besonders fielen 
einige Zentimeter große Flecke auf, die durch Anthozyan rot gefärbt waren. 


Versuch 9: Weiterhin erfolgten quantitative Bestimmungen an Blät- 
tern von Triticum. .Alter 24 Tage (26. VII. bis 19. VIII. 1927). Tem- 
peratur 20—25°. Die Samen wurden in Sillimanitgefäßen, die gute 
Durchlüftung gestatten, zur Entwicklung gebracht. Die Gefäße waren 
mit sehr grobem CaO- und MgO-freien Quarzsand gefüllt. Die Kulturen 
wurden jeden dritten Tag abwechslungsweise mit der Nährlösung nach 
ZINZADZE? bzw. destilliertem Wasser begossen. Das Magnesiumsalz 

1 Mamerx, E.: Atti Soc. ital. Progr. Sci. 5, 793 (1912). — Atti R. Ac. Lincei, 


Rendiconti 24, Ser. V, 262, 755 (1915). 
2 ZINZADZE, ScH. R.: Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 461 (1926). 
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wurde weggelassen, während im Kontrollversuch die vollständige Nähr- 
lösung Verwendung fand. Nach 24 Tagen zeigte sich in der Färbung 
der Blätter zwischen magnesiumfreien und magnesiumhaltigen Kulturen 
kein Unterschied. Da die Pflanzen nicht mehr weiter gediehen, wurde 
der Versuch abgebrochen. 

Aschenbestandteile in Prozenten der Trockensubstanz : 























Tabelle 10. 
Ohne Mg Mit Mg 
Ca0 MgO Ca0 MgO 
Versuch a 0,4173 0,4851 0,2946 0,4687 
Versuch b 0,4509 0,5076 0,2830 0,4981 
Mittelwert 0,4341 0,4963 0,2888 0,4834 


Die MgO-Werte beider Kulturen sind, wie die Tabelle zeigt, sehr ähn- 
lich. Dies rührt offenbar daher, daß, wie SCHULZE-GODET! und WILL- 
STATTER? bemerken, die Samen außerordentlich magnesiumreich sind 
und somit innerhalb der kurzen Kulturdauer genügend Magnesium aus 
der Magnesiumreserve zur Verfügung stand. Nach Kônic* besitzt ein 
gröberes Weizenmehl, das nach WILLSTATTER ungefähr der mittleren 
Zusammensetzung eines entschälten Samens gleichkommt, den sehr 
hohen MgO-Gehalt von 11,22% der Aschensubstanz, während der CaO- 
Gehalt 6,32% beträgt. 

Auffallend und einer näheren Untersuchung wert ist die Tatsache, 
daß der CaO-Gehalt bei Magnesiumabwesenheit beträchtlich den nor- 
maler Pflanzen übersteigt ; inwieweit die Pufferung der Nährlösung durch 
das Weglassen des Magnesiumsulfats vermindert wird, wurde nicht unter- 
sucht. 

Abschnitt IV. 
Aschengehalt im Licht aufgezogener Weizenblätter unter 
verschiedenen Feuchtigkeitsverhältnissen. 

Es war die Frage zu prüfen, ob die nachweisbaren Unterschiede 
zwischen Licht- und Dunkelpflanzen lediglich eine Folge der bei beiden 
verschiedenen Wasserführung darstellen, indem Weizenpflanzen im 
Licht unter extremen Feuchtigkeitsbedingungen kultiviert und dann 
analysiert wurden. Anscheinend hat bislang nur SCHLOESING + den Ein- 
fluß der Luftfeuchtigkeit auf den Aschengehalt untersucht und fand 
beim Tabak folgende Werte: 


1 SCHULZE, E. und GoDET, Cu.: Z. physiol. Chemie 58, 156 (1908/09). 

2 WILLSTÄTTER, R.: Ebenda 58, 438 (1908/09). 

3 Könıs, J.: Chemie der menschlichen Nahrungs- und Genußmittel 2, 830. 
4. Aufl. Berlin 1903 /04. 

4 SCHLOESING, T#.: C. r. Acad. Sci. Paris 69, 353 (1869). 
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Aufgezogen im Unter normalen 
feuchten Raum Bedingungen 


. Gesamtasche . 13,00 21,80 
in % der Trockensubstens { Starke En ge Er Te 1,00 
ure 3,68 1,89 

in % der Gesamtasche | Kali..... 23,40 19,00 
Kalk . 30,76 31,48 


Die Blätter der im feuchten Raum aufgezogenen Tabakpflanzen ent- 
hielten also bedeutend weniger Gesamtasche als diejenigen normaler 
Kulturen. Ferner sammelte sich in den Blättern der feucht gehaltenen 
Tabakpflanzen Stärke in ungewöhnlicher Höhe an. 


Eigene Versuche. 

Versuch 10: Blätter von Triticum. Alter 15 Tage (17. IV. bis 2. V. 
1928). Temperatur 20—22°. 

Nach der Keimung wurden die Weizenpflanzen nach dem Vorgang ScHLOE- 
sıngs unter Glasglocken (Höhe 35 cm, Inhalt 10 Liter), die Vergleichspflanzen 
ohne Glasglocken im gleichen Raume aufgezogen. Die Lüftung der Glasglocken 
erfolgte durch tägliches Abheben. Die Kontrollpflanzen wurden möglichst trok- 
ken gehalten; doch wurde darauf gesehen, daß sie normale Turgeszenz zeigten. 
Die feucht gehaltenen Blätter hatten am 15. Tage eine Länge von 23 cm, die trok- 
ken gehaltenen nur eine solche von 16 cm über dem Substrat erreicht. Die ersteren 
besaßen eine etwas hellere Färbung und zarteren Bau. Das lufttrockene Material 
wurde zuletzt bei 105° C getrocknet und im Platintiegel im elektrischen Glüh- 
ofen verascht. Berücksichtigt wurden die Werte der Frischsubstanz, Trocken- 
substanz, Gesamtasche und der Aschenbestandteile SiO,, CaO und MgO. 


I. Untersuchung der Trockensubstanz, organischen Substanz und 
Gesamtasche. 
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Tabelle 11. 
In % der Frischsubstanz 
‘rockensubstanz in % | Gesamtasche in % der Orga- 
der Frischsubstanz Trockensubstanz Wasser-| nische | Gesamt- 
ren ne a —_ Frischsub- 
stanz 
Versuch |Versuch | Mittel- {Versuch {Versuch | Mittel- Mittelwert 
a b wert a b wert 
trocken 10,95 | 10,68 | 10,82 | 11,59 | 11,01 | 11,30 |89,184 | 9,594 | 1,222 | 100,000 
feucht 11,97 | 12,61 | 12,29 | 5,53 | 5,34 | 5,43 187,712 111,621 | 0,667 | 100,000 
Verhältnisse der Mittelwerte : 
Trocken : Feucht = 1:n 
Trockensubstanz in % der Frischsubstanz . . . . . . . . 1 :1,14 
Organische Substanz in % der Frischsubstanz . . . . . . 1 :1,21 
Gesamtasche in % der Trockensubstanz . . . . . . . . . 1 : 0,48 
Gesamtasche in % der Frischsubstanz . . . . . . . . . 1 : 0,55 
Gesamtasche : organische Substanz : Wassergehalt = l:m:n 
CR ae an Bons Mate Tle ie The ia dans 1: 7,8: 73,0 
:17,4 : 131,5 
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Die Blätter der im feuchten Raum aufgezogenen Weizenpflanzen 
enthalten demnach etwas mehr Trockensubstanz als die Blätter der 
Vergleichspflanzen. Andererseits zeigen feucht gehaltene Blätter nicht 
nur in Beziehung auf Frischsubstanz, sondern noch mehr in Beziehung 
auf Trockensubstanz eine sehr starke Reduktion des Gesamtaschenge- 
haltes. Da ScHLOEsING in den Blättern der unter Glasglocken kulti- 
vierten Tabakpflanzen ungewöhnlich große Stärkeanhäufung nachge- 
wiesen hat, dürfte die Vermehrung der organischen Substanz der feucht 
gehaltenen Blätter auch im vorliegenden Fall in ähnlicher Weise zu er- 
klären sein, wenn es auch unterlassen wurde, auf diesen Punkt zu achten. 
Offenbar wird durch die große Feuchtigkeit die Assimilationsleistung 
erhöht oder ist die Abwanderung der Assimilate wegen leichterer Mobili- 
sation der Samenreserve in feuchter Luft gestört. 

II. Untersuchung der Aschenbestandteile SiO,, CaO und MgO. 















































Tabelle 12. 
Trocken Feucht 
SiO, | CaO | MgO | SiO, CaO MgO 
D où den Versuch a | 1,1175} 0,8394! 0,8284] 0,4742] 0,5610 | 0,4230 
e EEE Versuch b 1,1218] 0,8681] 0,8108] 0,5067| 0,5422] 0,4055 
Mittelwert | 1,1196! 0,8537] 0,8196| 0,4905] 0,5516 | 0,4142 
in % der Mittelwert |9,91 17,56 17,25 19,04 [10,15 |7,62 
Gesamtasche 
in % der Mittelwert |0,121 |0,092 | 0,089 |0,060 | 0,068 |0,051 
Frischsubstanz 
Verhältnisse der Mittelwerte: 
Trocken : Feucht = 1:n 
Aschenbestandteile SiO, CaO MgO 
in % der Trockensubstanz . . 1:0,44 1 : 0,65 1 : 0,50 
in % derGesamtasche . . . . 1 : 0,91 1 : 1,34 1 :1,05 
in % der Frischsubstanz . . . . 1 : 0,50 1 : 0,73 1 : 0,57 





In der Berechnung auf 
Trockensubstanz und Frisch- „ken 
substanz zeigt sich also eine 4,4, 
deutliche Verminderung von JQ, Ca0 Mg0 
roti ur de Fa Abb. 12. a 4 der Trockensubstanz 
(Abb.12). Am wenigsten hat 
sich der CaO-Gehalt vermindert. Andererseits erfährt in der Berechnung 
auf Gesamtasche der CaO-Gehalt der feucht gehaltenen Blätter eine Stei- 
gerung in auffälliger Weise, während der MgO-Gehalt annähernd der- 
selbe ist wie in trockenen Blättern und sich der SiO,-Gehalt vermindert. 
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Auch in diesen Befunden drückt sich die Tatsache aus, daß sich CaO 
und SiO, in gewissem Ausmaß vertreten können, eine Erscheinung, die 
bei einer großen Zahl von Pflanzen nachgewiesen werden konnte und als 
„vikariierendes Verhältnis‘ bezeichnet wurde (vgl. Czarex :). Das Über- 
wiegen des Kalks in den feucht gehaltenen Blättern sowohl in der Be- 
ziehung zur Magnesia als auch zur Kieselsäure ist ferner aus folgenden 
Verhältnissen ersichtlich : 

Trocken Feucht 

Si0, :Ca0 =1:n........ 1 : 0,76 1 :1,12 

MgO :Ca0=1:n ....... 1 : 1,04 1 : 1,33 

Zusammenfassend ergibt die Untersuchung der im Licht unter ver- 
schiedenen Feuchtigkeitsverhältnissen aufgezogenen Weizenblätter fol- 
gendes: 

1. Die Blätter der im feuchten Raum aufgezogenen Weizenpflan- 
zen besitzen mehr Trockensubstanz als diejenigen trocken gehaltener 
Pflanzen. 

2. Die feucht gehalienen Blätter zeigen eine sehr starke Reduktion 
des Gesamtaschengehaltes in Prozenten der Trockensubstanz und 
Frischsubstanz. 

3. Die organische Substanz der feucht gehaltenen Blätter ist gegen- 
über derjenigen trocken gehaltener Blätter vermehrt. 

4. Der SiO,-, CaO- und MgO-Gehalt der feucht gehaltenen Blätter 
in Prozenten der Trockensubstanz und Frischsubstanz ist geringer als 
derjenige trocken gehaltener Blätter. Der SiO,-Gehalt wird stärker 
reduziert als der CaO-Gehalt. 

5. Hinsichtlich der Versuche mit etiolierten Pflanzen ergibt sich, 
daß die bei diesen gefundenen Unterschiede im Mineralgehalt zum min- 
desten nicht ausschließlich in der Wasserführung begründet sind Die 
etiolierten Pflanzen sind nach Versuch Nr. 3, S. 201 etwas wasserreicher 
als die Lichtpflanzen, so daß sie grundsätzlich den feucht gehaltenen 
Pflanzen in den Versuchen des vorliegenden Abschnitts entsprechen. 
Trotzdem zeigt ein V>rgleich von Tabelle 3, S. 201 und Tabelle 1, 8. 198 
mit Tabelle 12 in diesem Abschnitt, daß sich besonders hinsichtlich des 
Kalzium- und Magnesiumgehalts bezogen auf die Gesamtasche geradezu 
entgegengesetzte Verhältnisse unter dem obigen Gesichtspunkt ergeben, 
d.h. die Dunkelpflanzen verhalten sich eher wie die wasserarmen Pflanzen 
des vorliegenden Abschnitts. 

Somit ist der anatomische und physiologische Gesamtkomplex des 
durch Lichtentzug bedingten Etiolements für die Verschiedenheiten 
im Mineralstoffwechsel verantwortlich zu machen. Die Verschieden- 
heiten im Wasserhaushalt können höchstens mittelbar eine Rolle spielen. 


1 Czapex, F.: Biochemie der Pflanzen 2, 420, 436, 449. 3. Aufl. Jena 1925. 
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Abschnitt V. 


Die Aufteilung des MgO- und CaQ-Gehaltes der Versuchspflanzen 
in Fraktionen verschiedener Löslichkeit. 


Auf Grund der in der Einleitung mitgeteilten Fragestellung wurde 
untersucht, welcher Prozentsatz von CaO und MgO durch verschiedene 
Lösungsmittel, wie Wasser, Essigsäure, Salzsäure, vor allem aber durch 
organische Lösungsmittel aus grünen und etiolierten Pflanzen extrahier- 
bar ist. 


Es mußte darauf gesehen werden, daß das Material möglichst bald zur Ver- 
arbeitung kam, um Umsetzungen zu vermeiden, wie sie in Anbetracht der Emp- 
findlichkeit eines Teiles der organischen Magnesiumverbindungen (Protochloro- 
phyll) vorauszusetzen waren. Gewisse Schwankungen im Aschengehalt, die her- 
vorgerufen werden durch Alter der Pflanzen, Temperatur, Jahreszeit und Feuch- 
tigkeitsgehalt der Luft, können nicht vermieden werden, waren aber innerhalb 
einer Versuchsreihe etiolierter und dazugehöriger Lichtblätter ohne Bedeutung. 
Soweit Avena in Betracht kommt, haftet den Untersuchungen insofern eine ge- 
wisse, allerdings geringe Unsicherheit an, als das Abernten der etiolierten Kul- 
turen im Dunkeln vorgenommen werden mußte und bei Avena, wie früher er- 
wähnt (S. 211), im Dunkeln eine scharfe Unterscheidung zwischen Vaginalzone 
und Blattspreite nicht möglich ist. Dadurch kam bei Avena ein Teil der mineral- 
stoffreicheren Vaginalzone mit zur Verarbeitung. Bei T'riticum spielt dieser Um- 
stand keine Rolle, da dort, wie schon früher erwähnt, eine glatte Abtrennung der 
Blattspreite möglich war. 

Zur Herstellung der Extrakte wurde das bei 40° getrocknete Material, aller- 
meist in der Kugelmühle, staubfein pulverisiert. 

Für die Filtration der Wasserextrakte erwiesen sich dieMembranfilter ,,grob“ 
nach ZsıGMONDY, für diejenige der organischen Extrakte die ,,Cellafilter“ am 
brauchbarsten, während für die Filtration von Extrakten mit 25%iger Salzsäure 
nur Hartfilter aus Papier in Frage kamen. Um eine erschöpfende Extraktion zu 
erreichen, mußten große Quantitäten des Lösungsmittels angewandt werden, und 
zwar wurde natürlich so lange extrahiert, bis eine Probeentnahme Kalzium- und 
Magnesiumfreiheit ergab. 

Die Extrakte wurden eingeengt, zur Trockene verdampft und auf nassem 
Wege verascht, wobei mit konzentrierter Schwefelsäure und konzentrierter Sal- 
petersäure im Verhältnis 1 :1 so lange abgeraucht wurde, bis die Asche als 
weißer Rückstand verblieb (Verfahren nach NEUMANN). 

Im Analysengang, der 8. 196f. geschildert wurde, mußten ferner, da die Ex- 
trakte bzw. die Rückstände häufig nur sehr geringe Kalzium- und Magnesium- 
mengen enthielten, kleine Abänderungen vorgenommen werden: Bei der Ent- 
fernung der Phosphorsäure durch Ferrichlorid wurde vorsichtig mit Ammon- 
karbonat neutralisiert, um nicht Eisen in der Lösung zu behalten. — Befand sich 
nur wenig Magnesium im Filtrat des Kalziumniederschlages, so fiel dieses nur 
sehr schwer aus. Es wurden deshalb die Ammonsalze bei ganz kleiner Flamme 
über dem Babotrichter getrocknet und über starker Flamme vertrieben. Der 
Rückstand wurde nach Abfiltrieren der Kohlepartikelchen mit wenig verdünnter 
Salzsäure aufgenommen und danach auf die oben angegebene Weise weiter 
behandelt. 
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A. Extraktion mit Wasser, Essigsäure und Salzsäure. 
1. Wasserextraktion. 
Aso (vgl. Einleitung) extrahierte mit einem Liter Wasser je 20 g luft- 
trockene, pulverisierte Stengel und Blätter der unten genannten Pflanzen 
und erhielt folgende Werte in Prozenten der Trockensubstanz : 


Wasserextrakt Gesamt- 

CaO MgO CaO MgO 
EES a eae 0,332 1,617 2,793 2,384 
Buchweizen . . . . . 2 . . . . 0,056 1,050 1,947 1,467 
Mad, DS exiesis ue dois 0,858 0,491 2,089 0,653 
ee Oe ee a 0,438 0,307 0,697 0,401 


Der Wasserextrakt nahm also vom Gesamt-CaO- bzw. MgO-Gehalt 
grüner Stengel und Blatter mehr MgO als CaO auf. 


Eigener Versuch. 


Versuch 11; Blatter von Avena. Alter 21 Tage (27. IX. bis 18. X. 
1926). Das lufttrockene, mit der Schere zerkleinerte Material, etwa 4—5 g 
pro Analyse, wurde in der Reibschale unter Zugabe von 200 ccm destil- 
liertem Wasser zerrieben und mit 500 ccm destilliertem Wasser auf 
aschefreiem Filter extrahiert. Das Filtrat zeigte braune Färbung. 








Tabelle 13. 
Wasserextrakt Rückstand Summe 
Cao MgO CaO | MgO CaO MgO 





in % der Etiole- 
7 si ‘ae 0,3766| 0,4054 | 0,5802| 0,2396 | 0,9568] 0,6450 


substanz Licht 0,3620 | 0,3266 | 0,5980 | 0,2056 | 0,9600] 0,5322 


in % der Ge- Etiole- 
samtsumme ment 
v. CaO bzw. Licht 37,7 61,3 62,3 38,7 100,0 100,0 


MgO 





39,4 62,9 60,6 37,1 100,0  |100,0 























Wasserextrakt Rückstand Summe 


Etiolement . 1 : 0,93 1 : 2,42 1 : 1,48 

Me0 : CO = lin om... 1:11 1 : 2,91 1 : 1,80 

Etiolement : Licht CaO 1 : 0,96 1 : 1,03 1 : 1,00 

= l:n MgO 1 : 0,81 1 : 0,86 1 : 0,83 
Ergebnisse: 


1. Der Wasserextrakt der grünen und etiolierten Blätter von Avena 
enthält mehr MgO als CaO in Prozenten der Gesamtsumme von CaO und 
MgO. In den Rückständen findet sich deshalb umgekehrt mehr CaO 
und weniger MgO. 

2. Im Wasserextrakt der etiolierten Blatter ist etwas mehr MgO als 
in demjenigen der Lichtblätter vorhanden; in späteren Versuchen (Ver- 
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such 12, 19, 21) wurden in dieser Hinsicht größere Unterschiede fest- 
gestellt. 


2. Essigsäureextraktion nach vorhergehender Wasserextraktion. 
Aso extrahierte grüne Stengel und Blätter mit kochendem Wasser, 
5%iger Essigsäure und 5% iger Salzsäure und erhielt dabei folgende Werte: 
Aschenbestandteile in Prozenten der Trockensubstanz: 


Wasserextrakt nn = M ee r Gesamtsumme 
CaO MgO CaO MgO CaO0 MgO CaO MgO 
Klee . . 0,858 0,491 0,742 0,162 0,489 Spur 2,089 0,653 


Gerste . 0,438 0,307 0,259 0,094 Spur Spur 0,697 0,401 
In die Wasser- und Essigsäureextrakte aus Gerste wurde demnach nahe- 
zu der gesamte CaO- und MgO-Gehalt der grünen Stengel und Blätter 
aufgenommen. 
Eigene Versuche. 

Versuch 12: Blätter von Triticum. Alter 18 Tage (2. XI. bis 20. XT. 
1927). Temperatur: Licht 16—19°, Etiolement 15—18°. 

Das bei 40° getrocknete und in der Kugelmühle pulverisierte Material, etwa 
10 g pro Analyse, wurde auf einem Cellafilter mit 3 Liter heiBem Wasser sowie 


mit 21/, Liter 5%iger Essigsäure erschöpfend extrahiert. Die Extrakte wurden 
auf nassem Wege, die Rückstände auf trockenem Wege verascht. 


Schema der Aufarbeitung: 
Trockensubstanz 


Pr Et 


1. Wasserextrakt + Rückstand I 


2. 5%iger Essigsäureextrakt + 3. Rückstand II. 


Berücksichtigt wurden die Werte der Trockensubstanz, Gesamtasche und der 
Aschenbestandteile CaO und MgO von Wasser-, Essigsäureextrakt und Rück- 
stand II (s. Tabelle 14). Aus Tabelle 14 ergeben sich folgende Beziehungen: 


Etiolement : Licht = 1:n Wasser-  Essigsäure- BRück- Gesamt- 
extrakt extrakt stand summe 


CaO .1:1,07 1:15 1:091 1:1,10 
in % der Trockensubstans {M0 .1:08 1:128 1:145 1:0,97 
Ar © CaO . 1:1,21 1:130 1:1,02 1:1, 
in der % Gesamtasche . |y50 . 1:0,95 1:14 1:16 1:1,37 

cco _ 1... fBtiolement . 1:0,71 1:23,16 1:142 1:1,05 
MgO :Ca0 = 1 ni ing 1:0,90 1:1,96 1:09 1:1,19 


Vom Gesamt-MgO-Gehalt der grünen und etiolierten Triticum-Blätter 
ist demnach ein größerer Teil wasserlôslich als vom Gesamt-CaO-Gehalt. 
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Nebenbei sei bemerkt, daß durch die Extraktion mit kochendem Wasser, 
wie aus den Abbildungen 16 bis 19 hervorgeht, dieselben Quantitäten 
CaO und MgO erfaßt werden, wie durch die Extraktion mit kaltem Wasser. 

Während der CaO-Gehalt der Wasserextrakte von grünen und etio- 
lierten Blättern keinen Unterschied zeigt, ergibt sich für MgO ein Mehr- 
gehalt in den Wasserextrakten etiolierter Blätter. Es scheint demnach 
in den etiolierten Blättern eine wasserlôsliche Magnesiumreserve vor- 
handen zu sein, deren Verwendung zur Chlorophylisynthese in den 
Lichtblättern denkbar ist, um so mehr, als der Protochlorophyligehalt 
etiolierter Blätter so gering ist, daß-er nicht allein den Ausgangspunkt 
für die Chlorophylibildung bei voller Belichtung bilden kann. 

Der von den Wasserextrakten nicht erfaßte CaO- und MgO-Gehalt 
der grünen und etiolierten Blätter wird durch die Extraktion mit 5% iger 
Essigsäure ergriffen, in der sich weniger MgO als CaO findet. Dabei findet 
sich im Essigsäureextrakt der grünen Blätter ein höherer MgO-Gehalt 
als in demjenigen der etiolierten Blätter, was wohl auch mit der eben 
erwähnten Tatsache zusammenhängt, daß der Chlorophyligehalt der 
grünen Blätter den Protochlorophyligehalt der etiolierten Blätter wesent- 
lich übersteigt, d. h. die Essigsäure entzieht natürlich dem Chlorophyll 
wie übrigens auch dem Protochlorophyll, wie Noack a. a. O. fand, das 
Magnesium. 

Die CaO- und MgO-Werte der Rückstände sind außerordentlich klein. 
Da dieselben bei der Wägung nur 3—4 mg betrugen, so ist es erklärlich, 
daß sich kleine Schwankungen zeigen. 

Die gleichen Ergebnisse, die hier nicht angeführt sind, wurden er- 
halten bei Extraktion mit 5%iger Salzsäure nach vorhergehender Ex- 
traktion mit kaltem Wasser. 


3. Salzsäureextraktion. 

In weiteren Versuchen wurde die Extraktion mit 25%iger Salzsäure 
vorgenommen. 

Versuch 13: Blätter von Avena. Alter 16 Tage (24. VIII. bis 9. IX. 
1927). Temperatur: 18—229. 

Etwa 7g Trockensubstanz wurden mit 2:/, Liter 25%iger Salzsäure 
auf aschefreien Hartfiltern (SCHLEICHER und SCHÜLL, Nr.598) erschöpfend 
extrahiert. Der Extrakt der Lichtblätter besaß eine blaugrüne, der- 
jenige der etiolierten eine bräunliche Färbung. Die Extrakte wurden 
auf nassem, die Rückstände einschließlich Filter auf trockenem Wege 
verascht. Berücksichtigt wurden die Werte der Trockensubstanz und 
Gesamtasche wie auch des CaO und MgO von Extrakt und Rückstand 
(s. Tabelle 15). 

Die CaO- und MgO-Werte der Rückstände sind demnach sehr niedrig. 
Der CaO-Gehalt des Rückstandes der Lichtblätter ist wesentlich höher als 











224 R. Rißmann: Der Mineralstoffwechsel grüner und etiolierter Pflanzen 





























































































































Tabelle 15. 
Salzsäureextrakt Rückstand Summe 
Etiolement 
Cao MgO Cao MgO CaO | MgO 
Versuch a | 0,9561| 0,7585| 0,0643| 0,0843| 1,0204! 0,8428 
in % der Trockensubstanz | Versuch b 1,0372) 0,7341} 0,0669| 0,0582) 1,1041/ 0,7923 
Mittelwert | 0,9966| 0,7463) 0,0656| 0,0712) 1,0622) 0,8175 
in % der Gesamtasche | Mittelwert | 7,66 | 5,73 | 050 | 0,55 | 8,16 | 6,28 
in % der Gesamtsumme | Mittelwert | 93,8 91,3 6,2 8,7 |100,0 100,0 
von CaO bzw. MgO 
‘> Licht 
Versuch a | 0,5320] 0,6532) 0,0835 0,0631| 0,6155 0,7163 
in % der Trockensubstanz | Versuch b 0,5542| 0,5327| 0,0830 0,0625| 0,6372| 0,5952 
Mittelwert | 0,5431| 0,5929| 0,0832) 0,0628 0,6263| 0,6557 
‘in % der Gesamtasche | Mittelwert | 5,48 | 5,99 | 0,84 | 0,63 | 6,32 | 6,62 
in % der Gesamtsumme | Mittelwert | 86,7 | 904 | 133 | 9,6 100,0 100,0 
von CaO bzw. MgO | 
Tabelle 16. 
Salzsäureextrakt Rückstand Summe 
Etiolement _— 
Cao MgO Cao | MgO Cao | MgO 
Versuch a | 0,6195| 0,4721| 0,0553| 0,0669| 0,6748| 0,5390 
in % der Trockensubstanz | Versuch b 0,5869| 0,4541| 0,0531| 0,0427| 0,6400| 0,4968 
Mittelwert | 0,6032) 0,4631| 0,0542| 0,0548| 0,6575| 0,4179 
in % der Gesamtasche | Mittelwert | 6,40 | 4,91 | 0,57 | 0,58 | 6,97 | 549 
in % der Gesamtsumme Mittelwert | 91,7 89,5 8,3 | 10,5 100,0 /|100,0 
von CaO bzw. MgO hn | 
Licht 
Versuch a | 0,8801) 0,5766| 0,0238 0,0475| 0,9039! 0,6241 
in % der Trockensubstanz | Versuch b 0,9099| 0,5422| 0,0401, 0,0436| 0,9500 0,5858 
Mittelwert | 0,8950| 0,5594| 0,0319 0,0455| 0,9269 0,6049 
in % der Gesamtasche | Mittelwert | 9,21 | 5,76 | 0,33 | 0,7 | 9,54 | 6,23 
in % der Gesamtsumme | Mittelwert FM Le 3,4 7,5 100,0 100,0 
von CaO bzw. MgO | 








derjenige der etiolierten Blatter, obwohl sich ein größerer Gesamt-CaO- 
Gehalt in den etiolierten Blättern findet. Es ist hierbei vielleicht an 
salzsäureunlösliche Kalzium- und Magnesiumsilikatverbindungen der 
kieselsäurereichen Lichtblätter (S. 206) zu denken, über die allerdings 


sehr wenig bekannt ist. Ein Versuch mit Triticum ergab dasselbe Bild. 
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Versuch 14: Blätter von Triticum. Alter 16 Tage (13. X. bis 29. X. 
1927). Temperatur : Licht 19—23°, Etiolement 15—22°. 

Die Methodik des vorigen Versuches wurde beibehalten (s. Tabelle 16). 

Salzsäure Rückstand Summe 

Etiolement . . 1:1,30 1 : 1,03 1 : 1,27 

BER: On en kan N | 1 :0,71 1 : 1,53 
Der 25%ige Salzsäureextrakt enthält auch hier nahezu den Gesamt- 
CaO- und MgO-Gehalt der grünen und etiolierten Blätter. In den Rück- 
ständen des extrahierten Blattmaterials verbleibt ein geringer CaO- und 


MgO-Rest. . 
B. Extraktion mit verschiedenen organischen Lösungsmitteln. 

Im Hinblick auf die in der Einleitung erwähnte Fragestellung 
mußten ferner Lösungsmittel angewandt werden, die nach Möglichkeit 
eine selektive Erfassung organisch gebundenen Magnesiums erlauben, 
da ohne weiteres angenommen werden kann, daß gerade die hier be- 
sonders interessierenden Chlorophylivorstufen in den Lösungsmitteln 
löslich sind, mit denen auch Chlorophyll aus dem Gewebe herausgelöst 
werden kann, d.h. in Aceton und Äther. 


1. Acetonextraktion ohne Kombination mit anderen Extraktionen. 
a) Extraktion getrockneter Blätter. 


Aus einer größeren Anzahl von Analysen, deren Ergebnisse stets 
gleich lauteten, folgt ein Beispiel (Tabelle 17): 

Versuch 15: Blätter von Avena. Alter 16 Tage (20. XII. 1926 bis 
5.1. 1927). Temperatur : Licht 13—16°, Etiolement 16—19°. 


Das im Trockenschrank und im Exsikkator getrocknete Material, etwa 6—8 g 
pro Analyse, wurde in der Reibschale mit 30 g gereinigtem und gepriiftem Quarz- 
sand unter Zugabe von 100 ccm Aceton zerrieben. Unter langsamem Absaugen 
wurde mit 5—6 Liter 100% igem Aceton auf aschefreiem Filter erschöpfend extra- 
hiert. Der durch Destillation eingeengte Extrakt kam hierauf quantitativ in einen 
Porzellantiegel von bekanntem Gewicht, wurde im Trockenschrank bei 110° ge- 
trocknet und im Glühofen verascht. Das Gewicht des getrockneten sowie des 
veraschten Extraktes wurde festgestellt. — Der Riickstand des Ausgangsmate- 
rials wurde nach Aufschwemmen in destilliertem Wasser durch Dekantierung vom 
Sand getrennt, worauf das zur Dekantierung benôtigte Wasser eingeengt und mit 
dem Pflanzenrückstand vereinigt wurde. Nach Trocknung wurde im Glühofen 
verascht. Berücksichtigt wurde der CaO- und MgO-Gehalt von Acetonextrakt 
und Riickstand: 

Acetonextrakt Riickstand Summe 


Etiolement:: Licht = 1 :n (CaO . . 1:0,83 1 :1,10 1 : 1,08 
(in % der Trockensubstanz) |MgO . . 1 :1,41 1 : 1,07 1 : 1,11 
Etiolement : Licht = 1:n (CaO . . 1:1,17 1 :1,55 1 : 1,52 
(in % der Frischsubstanz) MgO...... 131,99 1 : 1,52 1 : 1,58 

; sat. {Etiolement . . 1 : 0,69 1 : 1,36 1 : 1,28 
MRO: CaO = Lin, Wk... .. 1 : 0.41 1 : 1,39 1 : 1,24 
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Tabelle 17. 
Acetonextrakt Rückstand Summe 
CaO MgO CaO MgO CaO MgO 
in%derTrocken- | Yermehb | 0604) 0008) 0051) 0.460 07166 0.96 
Mittelwert 0,0469| 0,0674 0,6609] 0,4839| 0,7078) 0,5513 
Etiole- | in % der Frisch- | Mittelwert 0,0030| 0,0043| 0,0418] 0,0306| 0,0447| 0,0348 





summe von CaO 


in % der Gesamt- | Mittelwert | 6,6 12,2 93,4 87,8 |100,0 |100,0 




























bzw. MgO 
. de Versuch a 0,0293| 0,1071| 0,7217 0,5434| 0,7510| 0,6505 
in % Versuch b 0,0482| 0,0823| 0,7274| 0,4958| 0,7756| 0,5781 
Trockensubstanz Mittelwert | 0,0387| 0,0947| 0,7245 0,5196| 0,7633| 0,6143 
Licht in % der Mittelwert 0,0034| 0,0085] 0,0648 0,0465| 0,0682| 0,0549 
Frischsubstanz 








summe von CaO 
bzw. MgO 
Der Acetonextrakt der Lichtblätter enthält demnach mehr MgO 
in Prozenten der Trocken- und Frischsubstanz als derjenige der etio- 
lierten Blätter. Von Bedeutung ist jedoch, daß auch der Extrakt der 
etiolierten Blätter Magnesium enthält, und zwar mehr als ihrem geringen 
Protochlorophyligehalt entsprechen kann. 
Bezogen auf die gesondert bestimmte Gesamtasche des Extraktes 
ist im Extrakt der grünen Blätter mehr Magnesium als in demjenigen 
der etiolierten Blätter: 


























nase g Gsssinttaschunsuhstene MgO in % der 
Gewicht des Extraktes der Gesamtasche Extraktasche 
bei 110° getrocknet des Extraktes 
Etiolement . . 36,8825 8,1414 0,83 
Zu... a 35,4127 7,7607 1,38 


Der CaO-Gehalt des Acetonextraktes grüner und etiolierter Blätter 
ist geringer als der MgO-Gehalt. Eine ähnliche Feststellung machte 
SeıssL* für den alkoholischen Extrakt grüner Blätter, (siehe neben- 
stehende Tabelle). 

Zur Beurteilung der Frage, ob im Extrakt der MgO- oder CaO-Gehalt 
überwiegt, genügen niemals die prozentualen Werte der Trockensubstanz 
oder der Gesamtasche. In den Beispielen von SEISSL waren die CaO-Werte 


1 SxissL, J.: Z. landw. Versuchswes. Österr. 10, 88 (1907). 


in % der Gesamt- | Mittelwert 5,0 15,4 95,0 846 11000 100,0 
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Extraktkalk in |Von je 100 Teilen| Extraktmagne- |Von je 100 Teilen 
% der Trocken-|Gesamt-CaO sind| sia in % der Gesamt-MgO 
substanz im Extrakt |Trock bst. ind im Extrakt 
Aesculus hippocastanum 0,132 6,51 0,086 16,26 
Quercus robur . . . . 0,136 7,03 0,074 16,01 
Acer pseudoplatanus . . 0,112 3,98 0,120 19,18 


in Prozenten der Trockensubstanz oft höher als die entsprechenden 
MgO-Werte (vgl. Aesculus hippocastanum und Quercus robur). Es ist 
deshalb stets nötig, Extrakt-CaO mit Extrakt-MgO in Prozenten von 
Gesamt-CaO bzw. -MgO zu vergleichen. Diese Beziehung wurde deshalb 
auch bei den vorliegenden Untersuchungen hergestellt. 


B) Extraktion frischer Blätter. 


Versuch 16a und b: Blätter von Avena. 16a: Alter 23 Tage (27. IX- 
bis 20. X. 1926). 16b: Alter 16 Tage (20. XII. 1926 bis 5. I. 1927). Tem. 
peratur: Etiolement 16—19°, Licht 11—16°. 


In Versuch a wurden 50 g Lichtblätter und 100 g etiolierte Blatter in der 
Reibschale zerrieben, während in Versuch b 70 g Frischsubstanz des griinen und 
100 g des etiolierten Materials Verwendung fanden. Im letzteren Versuch wurden 
30 g gereinigter und gepriifter Quarzsand zugegeben. In Versuch a wurde mit 
600 ccm, in Versuch b mit 500 ccm 100%igem Aceton extrahiert. Veraschung 
von Extrakt und Riickstand erfolgte auf nassem Wege. Beriicksichtigt wurden 
die Aschenbestandteile CaO und MgO der Frischsubstanz und Trockensubstanz, 
die zunächst in einem aliquoten Teil der Frischsubstanz bestimmt wurde. 






























































Tabelle 18. 
Acetonextrakt Riickstand Summe 
Etiolement : se 
CaO MgO CaO MgO CaO | MgO 
Versuch a | 0,0036| 0,0026| 0,0609| 0,0299| 0,0645 0,0325 
in % der Frischsubstanz Versuch b 0,0033) 0,0025| 0,0547| 0,0249) 0,0580 0,0274 
Mittelwert | 0,0034| 0,0026| 0,0578| 0,0274| 0,0612] 0,0300 
in % der Trockensubstanz | Mittelwert | 0,0644| 0,0473| 1,0721] 0,5079| 1,1365] 0,5552 
in % derGesamtsumme | Mittelwert | 5,7 86 |943 | 91,4 100,0 100,0 
von CaO bzw. MgO | 
Licht 
Versuch a 0,0058| 0,0063| 0,0942| 0,0423| 0,1000 0,0486 
in % der Frischsubstanz Versuch b 0,0041| 0,0077| 0,0732| 0,0329 0,0773 0,0406 
Mittelwert | 0,0049) 0,0070) 0,0837) 0,0376| 0,0886 0,0446 
in % der Trockensubstanz | Mittelwert | 0,0514| 0,0720| 0,8693] 0,3904| 0,9207] 0,4633 
in % derGesamtsumme | Mittelwert | 55 |160 |94,5 |840 |1000 100,0 
| | 


von CaO bzw. MgO 








Planta Bd. 9 16 
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Acetonextrakt Rückstand Summe 


Etiolement 1 : 1,36 1 :2,11 1 : 2,05 
MgO : CaO = l:n Licht... 1:01 1:23,23 1:1,79 
Etiolement : Licht = 1 :n eo... 1 : 1,44 1:1,45 1:1,45 
(in % der Frischsubstanz) gO.. 1:2,69 1:1,37 1:1,49 
Etiolement : Licht = 1 :n um Ni 1 : 0,80 1 : 0,81 1 : 0,81 
(in % der Trockensubstanz) MgO 1: 1,54 1:0,77 1:0,8 


Die Extraktion der frischen Blatter fiihrte demnach zu den gleichen 
Ergebnissen wie die Extraktion der trockenen. 


y) Ahnliche Versuche mit vereinfachter Methode (geringe Mengen 
Extraktionsfliissigkeit). 

Versuch 17: Bei einer größeren Anzahl von Versuchen wurde das lufttrockene 
und mit der Schere zerkleinerte Material, pro Analyse 5 g Avena-Blätter, in der 
Reibschale unter Zugabe von Aceton zerrieben und mit nur 600 ccm wasserfreiem 
Aceton extrahiert. Bei gleichen Trockensubstanzmengen kamen gleiche Aceton- 
mengen zur Verwendung. Bei Berechnung auf Gesamt-MgO wurden im Extrakt 
der etiolierten Blätter 8,1% und in demjenigen der grünen Blätter 16,7% MgO 
erhalten. 


Versuch 18: Weiterhin wurden die Versuche wiederholt unter Zugabe von 
gereinigtem und geprüftem Seesand, um die Zerkleinerung des Materials zu erleich- 
tern. Für die Extrakt-MgO-Werte in Prozenten der Trockensubstanz der etio- 
lierten und grünen Avena-Blätter ergab sich das Verhältnis 1 : 1,30. Bei Berech- 
nung auf Gesamt-MgO wurden in den Extrakten der etiolierten Blätter 8,7% und 
in denjenigen der grünen Blätter 13,4% MgO gefunden. Ferner enthielten die 
Acetonextrakte der grünen und etiolierten Blätter stets mehr MgO als CaO. 








So kann am Schluß dieser Versuchsreihen zusammenfassend gesagt 
werden: 

1. Bereits in den etiolierten Blättern findet sich acetonlösliches 
Magnesium und zwar mehr als dem sehr geringen Protochlorophyligehalt 
entspricht. 

2. In den Lichtblättern ist mehr acetonlösliches Magnesium vorhanden 
als in den etiolierten Blättern. 

3. Der Acetonextrakt grüner und etiolierter Blätter enthält mehr 
MgO als CaO. 


2. Kombination von Wasser- und Acetonextraktion. 


In den folgenden Versuchen wurde geprüft, ob das wasserlösliche 
Magnesium mit dem acetonlöslichen Magnesium zum Teil identisch ist 
oder nicht. Es wurde deshalb die Wasserextraktion mit der Aceton- 
extraktion in verschiedener Reihenfolge kombiniert. 

Versuch 19: Blätter von Triticum. Alter 18 Tage (2. XI. bis 20. XI. 
1927). 
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Es wurden pro Analyse 10—11 g pulverisierte Trockensubstanz auf Cella- 
filtern mit je 3 Liter 85% igem Aceton und 3 Liter destilliertem Wasser extrahiert. 
Schema der Aufarbeitung: 

Versuch a: 

Trockensubstanz 


Da 


BR “X 
1. Wasserextrakt + Rückstand I 


À 


«u 
2. Acetonextrakt + 3. Rückstand II 
Versuch b: 
Trockensubstanz 


1. Acetonextrakt + Rückstand I 
Sid TA 
2. Wasserextrakt + 3. Rückstand II 


Das Aceton wurde im Vakuum bei Zimmertemperatur vertrieben, um jegliche 
Verunreinigung durch Siedesteinchen zu vermeiden. Die Veraschung der Ex- 
trakte erfolgte auf nassem, diejenige des Rückstandes auf trockenem Wege. Be- 
rücksichtigt wurden die Werte der Trockensubstanz, Gesamtasche und der 
Aschenbestandteile CaO und MgO von Aceton-, Wasserextrakt und Rückstand II. 
Aus Tabelle 19 ergibt sich: 


Etiolement : Licht = 1: n 


Bezogen auf Prozente der Wasser-  Aceton- a 
Trockensubstanz extrakt extrakt Rückstand Summe 
Varia On 77 à 2 1 :1,19 1 : 1,61 1:1,10 1:1,19 
Ben. ses 1 :1,12 1 : 1,94 1 :1,21 1 : 1,21 
Verma Gate au. oS. 1 : 0,53 1 : 1,06 1:1,56 1 : 0,94 
PAT. = 1:0,77 1 : 1,46 1:1,45 1 :0,97 
Bezogen auf Prozente der Gesamtsumme von 
CaO bzw. MgO Acetonextrakt 
Vemma. SER. SE . + D sl ome 0, oe ae 1: 1,34 
Ss Bi cal +b Ed. à 488 «ho be 1 : 1,60 
Vemma. sas, . . 7.1. 1.8. she ie 1:1,14 
I ciel à à As Solos of D 1: 1,51 
MgO :CaO = l:n 
Wasser- Aceton- Riick- s 
extrakt extrakt stand — 
Versuch a Etiolement . . . . 1:0,79 1:0,97 1:1,88 1 :1,02 
DO OPT. . . 1:0,84 1:0,80 1:1,70 1:1,00 
Versuch b  Etiolement . . . . 1 : 0,63 1:0,90 1:2,20 1 :1,08 
DIRES . . … . 1 : 0,87 1 : 0,62 1 :2,05 1 :1,12 


16* 








Tabelle 19, 
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Das Hauptergeb- 
nis der Kombination 
von Wasser- und Ace- 

tonextraktion be- 
steht abgeschen von 
der Bestätigung der 
früheren Befunde in 
folgendem : 

Durch die Wasser- 
extraktion wird kein 
acetonlösliches Ma- 
gnesium- und umge- 
kehrt durch die Ace- 
tonextraktion kein 
wasserlösliches Ma- 
gnesium erfaßt. Die 
MgO-Werte der Ace- 
tonextrakte in der 
Berechnung auf Ge- 
samt-MgO sind näm- 
lich in den beiden 

reziproken Extrak- 
tionsversuchen nahe- 
zu identisch: in den 
Acetonextrakten der 
grünen Blätter finden 
sich 13,6% bzw.14,2% 
in der Berechnungauf 
Gesamt-MgO, in den- 

jenigen etiolierter 
Blätter 8,5bzw. 9,4% . 
Dasselbe gilt für CaO. 
So handelt es sich also 
in der Aceton- und in 
der Wasserfraktion tat- 
sächlich um verschie- 
dene Kalzium- bzw. 

Magnesiumverbin- 
dungen. 

AuBerdem wurden 
durch diese Versuche 
dieErgebnisse des Ab- 
schnitts B 1 bestätigt. 
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Diese Befunde wurden in einer Reihe von Versuchen, die hier nicht 
angeführt sind, regelmäßig erhalten. 

3. Überführung des Acetone xtraktes in Äther. 

In den folgenden Versuchen wurde der Acetonextrakt in Äther über- 
führt. Es sollte in Erfahrung gebracht werden, wieviel Magnesium und 
Kalzium aus dem Acetonextrakt in Äther überführbar ist und ob auch 
in dieser Ätherfraktion sich die früher festgestellten Unterschiede zwi- 
schen Licht- und Dunkelblättern ergaben. Außerdem kann auf diese 
Versuche bei den später zu beschreibenden Ätherextraktionen zurück- 
gegriffen werden. . 

Vorversuch. 
Verstch 20. Blätter von Triticum. Alter 10 Tage (30. III. bis 9. IV. 1927). 


Temperatur 20—229. 
Schema der Aufarbeitung : 


Trockensubstanz Rückstand I 
ZEN DA. 
5 . = à ed ni 
vn À 
1. Wasserextrakt + Rückstand I Acetonextrakt + 3. Rückstand II 


2. Überführung in Äther (der 
Kürze wegen in den folgenden Ver- 

suchen stets ,, Ather“ genannt). 
In den in Äther überführten Acetonextrakten der etiolierten und grünen 
Blätter wurde für die MgO-Werte in Prozenten der Trockensubstanz das Ver- 
hältnis 1 : 1,36 gefunden. Bei Berechnung auf Gesamt-MgO wurden in dem in 
Äther überführten Acetonextrakt der etiolierten Blätter 5,4% und in demjenigen 

der grünen Blätter 6,9% MgO erhalten (Verhältnis 1 : 1,28). 


Hauptversuch. 
Versuch 21: Blätter von Triticum. Alter 12 Tage (10. V. bis 22. V. 


1927). Temperatur: Etiolement 16—20°, Licht 20—25°.. 

Das bei 40° getrocknete Material, etwa 13—17 g pro Analyse, wurde in der 
Kugelmühle pulverisiert und auf aschefreiem Filter mit 3 Liter destilliertem Was- 
ser und hierauf mit 2 Liter Aceton extrahiert. Der Acetonextrakt wurde hierauf 
im Schütteltrichter in Äther überführt und mit destilliertem Wasser ausge- 
waschen. Das völlig farblose Waschwasser (etwa 6 Liter pro Analyse) wurde 
gesammelt und im Vakuum von Äther befreit. 

Schema der Aufarbzitung: 


Trockensubstanz 
1 ion 
> 
~~ 
we ” 
1. Wasserextrakt + a I 
8 Acetonextrakt—> Äther + 4. Rückstand Il 


IN 


3. Waschwasser 
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Etiolement : Licht = 1:n 
Äther Äther + Waschwasser 
in % der Gesamtsumme von MgO . . . . 1:1,25 1 : 1,58. 

Der Acetonextrakt (= ,, Âther“ + Waschwasser) der Lichtblätter 
enthält mehr MgO als derjenige .der etiolierten Blätter: Lichtblätter 
18,6% und etiolierte Blätter 11.8% der Gesamtsumme von MgO. Der 
Äther-MgO-Wert der Lichtblätter ist ebenfalls höher als derjenige der 
etiolierten Blätter: Lichtblätter 8,5% und etiolierte Blätter 6,8% der 
Gesamtsumme von MgO. 

Folgende Ergebnisse der vorhergehenden Versuche wurden bestätigt : 

1. Der Wasserextrakt der grünen und etiolierten Blätter von Triticum 
enthalt mehr MgO als CaO. 

2. Im Wasserextrakt der etiolierten Blatter ist mehr MgO vorhanden 
als in demjenigen der griinen Blatter. 

3. Der Acetonextrakt (= Ather + Waschwasser) der Lichtblätter 
vesitzt mehr MgO als derjenige der etiolierten Blätter. 

Bei der Überführung des Acetonextraktes der grünen und etiolierten 
Biätter in Ather wurde gefunden: 

4. Sowohl der in Ather überführte Acetonextrakt der Lichtblätter 
als auch derjenige der etiolierten Blatter enthalt MgO. 

5. In dem in Ather überführten Acetonextrakt der Lichtblätter findet 
sich mehr MgO als in demjenigen der etiolierten Blatter. 

6. In dem in Ather überführten Acetonextrakt der grünen und etio- 
lierten Blätter ist mehr MgO als CaO vorhanden. 

7. Bei der Überführung des Acetonextraktes in Äther verbleibt mehr 
CaO als MgO im Waschwasser. 

Der Versuch kann nicht mit der Kombination von Wasser- und Aceton- 
extraktion verglichen werden, da bei dem Überführen der acetonlös- 
lichen Bestandteile in Äther durch Wasserzusatz eine acetonreiche 
wässerige Schicht entstand, die einen Teil des acetonlöslichen Magnesiums 
bzw. Kalziums aufgenommen hat. Jedoch zeigt der Mittelwert der 
Gesamtsumme von CaO bzw. MgO in Äther und Waschwasser annähernd 
Übereinstimmung mit den Acetonwerten der Versuche S. 230. Jedenfalls 
zeigt dieser Versuch soviel, daß außer dem an Chlorophyll gebundenen 
Magnesium, das restlos in Äther überführt wurde, noch andere aceton- 
lösliche Magnesiumverbindungen vorhanden sind. 

Diese Versuche wurden einigemale mit denselben Ergebnissen wieder- 
holt. Außerdem wurde die Wasserextraktion mit der Überführung des 
Acetonextraktes in Äther in verschiedener Reihenfolge kombiniert; 
ebenfalls mit dem Ergebnis, daß die CaO- und MgO-Ätherwerte nahezu 
identisch waren. 


Die Ausführungen auf S. 230 über den CaO-und MgO-Gehalt der Ace- 
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tonextrakte grüner und etiolierter Blätter gelten also auch sinngemäß 
für den CaO- und MgO-Gehalt der in Äther überführten Acetonextrakte. 


4. Atherextraktion. 

Zur Ergänzung wurde auch eine Extraktion trockenen Materials mit 
wasserfreiem Äther vorgenommen. 

Versuch 22: Blätter von Triticum. Alter 18 Tage (2. XI. bis 20. XI. 
1927). Temperatur: Licht 16—19°, Etiolement 15—18°. 

Das bei 40° C getrocknete und in der Kugelmühle pulverisierte Pflanzen- 
material wurde im Exsikkator durch Chlorkalzium und Phosphorpentoxyd 
wasserfrei gemacht. Um jede Spur von Wasser auf dem Cellafilter zu verdrängen, 
wurden durch dieses vor der Extraktion absoluter Alkohol und wasserfreier Äther 
geschickt. Es wurden 9—10 g Trockensubstanz pro Analyse mit 3 Liter durch 
Chlorkalzium und Natriumdraht getrockneten Äther extrahiert. Der Äther- 
extrakt wurde hierauf im Scheidetrichter mit 4 Liter destilliertem Wasser ge- 
schüttelt. Der ausgewaschene Ätherextrakt und das farblose Waschwasser wur- 
den getrennt und nach der Vertreibung des Äthers im Vakuum auf nassem Wege 
verascht. 

Schema der Aufarbeitung: 


Trockensubstanz 


a. 


Atherextrakt + 3. Rückstand 
(Tabelle siehe folgende Seite.) 


1. ausgewaschener + 2. Waschwasser 
Ätherextrakt 
































(„Äther“) 

Verhältnisse der Mittelwerte. 
Äther a es = T | Rückst. | Summe 
in % d. Trok-(CaO |1:0,98| 1: 1,47 1:124 |1:1,161:1,17 
rg kensubstanz |MgO |1: 1,84) 1:0,91 | 1:1,31 |1:1,0311:1,09 
pay in % der CaO |1:1,12| 1:1,62 | 1:1,39 |1:1,3111:1,32 
Gesamtasche (MgO |1:2,08| 1:1,04 | 1:1,49 |1:1,16/1 : 1,23 
Etiolement |1:0,71| 1: 0,63 1:0,66 |1:1,4811:1,31 
MgO: CoO atin u 1: 0,37} 1: 0,94 1:0,59 |1:1,66|1: 1,40 


Bei der besonderen Bedeutung dieses Versuchs folgen ausnahmsweise 
bei der Berechnung auf Gesamtsumme von CaO und MgO nicht nur die 
Mittelwerte, sondern auch die Einzelwerte von Versuch a und b (vgl. 
Tabelle 22, S. 236). 

Es findet sich bereits in dem mit destilliertem Wasser ausgewaschenen 
Ätherextrakt der etiolierten Blätter MgO. Das Überwiegen des Magne- 
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der Gesamtsumme von CaO bzw. MgO. 


Tabelle 22. Aschenbestandteile von Extrakt und Rückstand in Prozenten 















































Etiolement 

Äther Waschwasser re" + Rückstand Gesamtsumme 
CaO | MgO | CaO | MgO | CaO | MgO | CaO | MgO | cao | MgO 

| 
Versuch a 5,14| 8,86) 5,68| 9,66| 10,82 | 18,52 | 89,18 | 81,48 | 100,00! 100,00 
Versuch b 458| 9,20! 5,13| 13,73| 9,71| 22,93 | 90,29 | 77,07 | 100,00 100,00 
Mittelwert | 4,86 9,03) 5,40 | 11,69 | 10,26 | 20,72 | 89,74 | 79,28 | 100,00! 100,00 
Licht de 
Versuch a 4,78| 15,53| 9,14! 9,98 | 13,92 | 25,51 | 86,08 | 74,49 | 100,00! 100,00 
Versuch b 3,21! 15,01| 3,89| 9,58| 7,10| 24,59 | 92,90 | 75,41 | 100,00! 100,00 
Mittelwert 3,99 | 15,27| 6,51| 9,78| 10,50 | 25,05 | 89,50 | 74,95 | 100,00! 100,00 























siums im ausgewaschenen Ätherextrakt der Lichtblätter kommt in 
folgenden Verhältnissen zum Ausdruck: 
Etiolement : Licht = 1: n 


Trockensubstanz ....... 1 : 1,84 
Bezogen auf | Gesamtasche . . . . . . . . . 1 : 2,08 
Gesamtsumme von MgO 1 : 1,69. 
Die Untersuchung der Ätherextrakte grüner und etiolierter Triticum- 
Blätter ergab demnach folgendes : 


1. Der Ätherextrakt (= Waschwasser + Äther) der Lichtblätter 
enthält mehr MgO als derjenige der etiolierten Blätter. 

2. Im ausgewaschenen Atherextrakt der etiolierten Blätter findet 
MgO in beträchtlicher Menge. 

3. Der ausgewaschene Ätherextrakt der Lichtblätter enthält mehr 
MgO als derjenige der etiolierten Blätter. 

4. Im ausgewaschenen Ätherextrakt der grünen und etiolierten 
Blätter ist mehr MgO als CaO vorhanden. 

5. Bei der Auswaschung des Ätherextraktes der grünen und etiolierten 
Blätter verbleibt mehr CaO als MgO im Waschwasser. 

6. Bei der Auswaschung des Ätherextraktes der Lichtblätter geht 
weniger MgO ins Waschwasser als bei derjenigen der etiolierten Blätter. 

Die Untersuchungsergebnisse der Ätherextraktion grüner und etio- 
lierter Triticum-Blätter stimmen demnach völlig überein mit den Haupt- 
ergebnissen der Acetonextraktion. Jedoch ist zu betonen, daß Äther 
größere Magnesiummengen extrahiert als Aceton. Beim Auswaschen wird 
soviel Magnesium abgegeben, daß im Äther ungefähr die Magnesium- 
menge zurückbleibt, wie in Versuch S.227 und 230 bei der Acetonextrak- 
tion gefunden wurde; dies besagt, daß ein Teil des mit Äther extrahier- 
baren Magnesiums zugleich wasserlöslich ist, und daß diese Fraktion von 
Aceton nicht aufgenommen wird. 
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5. Extraktion mit Aceton und Alkohol. 
Versuch 23: Blätter von Avena. Alter 42 Tage (1. VI. bis 13. VII. 
1926). Gartenmaterial. 


Im Anschluß an die Ätherextraktion folg*= noch eine Einzelanalyse, in der 
Aceton- und Alkoholextraktion verbunden wurde. Da es sich um Gartenmaterial 
handelte, konnte ausnahmsweise keine Parallelanalyse mit etiolierten Blättern 
ausgeführt werden. Das lufttrockene Material (5 g) wurde in der Reibschale ver- 
rieben und mit 500 ecm Aceton, hierauf mit 200 ccm 96% igem Alkohol extrahiert. 


Schema der Aufarbeitung: 
Trockensubstanz (grüne, Blätter) 
EN 


+ 


1. Acetonextrakt + Rückstand I 


/ Si 
2. Alkoholextrakt + 3. Rückstand II. 




















Tabelle 23. 
CaO MgO 
Acetonextrakt 0,0760 en 0.0840 
in % der Trocken- Alkoholextrakt | Spur 0,0268) ’ 
substanz Rückstand 0,7220 0,3099 
Summe 0,8180 0,3939 
Acetonextrakt 9,3 Ta 213 
in % der Gesamtsumme | Alkoholextrakt | Spur 68) ”? 
von CaO bzw. MgO Riickstand 90,7 78,7 
Summe 100,0 100,0 


Nach Beendigung der Acetonextraktion konnte demnach noch eine 
kleine Menge Magnesium durch Alkoholextraktion erfaBt werden. 


C. Rückblick über die Extraktionen erläutert durch Abbildungen. 
a) Die verschiedene Héhe des Kalzium- und Magnesiumgehaltes in den 
Extrakten grüner und etiolierter Gramineenblätter. 

1. Die Aceton- bzw. Âtherextrakte der grünen und etiolierten Blätter 
enthalten nur einen geringen, die Wasserextrakte einen größeren Teil 
des Gesamt-CaO- und -MgO-Gehaltes. Im 5%igen Essigsäure- und 
25% igen Salzsäureextrakt ist nahezu der Gesamt-CaO- und -MgO-Gehalt 
der grünen und etiolierten Blätter vorhanden (Abb. 13, 14). 

2. Die Wasser-, Alkohol-, Aceton- und Ätherextrakte grüner und 
etiolierter Blätter besitzen höheren MgO- als CaO-Gehalt (Abb. 16, 17, 
18, 19, 20). 
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In der Abbildung 13 finden sich nur die CaO- und MgO-Werte der 
Extrakte grüner Blätter. 


b) Vergleich des Magnesiumgehalts der Extrakte von grünen und 
etiolierten Gramineenblättern. 
1. MgO ist enthalten im Acetonextrakt, in dem in Äther überführten 
Acetonextrakt, im Ätherextrakt und im ausgewaschenen Ätherextrakt 
der etiolierten Blätter. 


























| 4 
Aether 15 


] Cao 
} Lichtblatter. 
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Abb. 13. Extrakt-CaO und Extrakt-MgO in Prozenten von Gesamt-CaO bzw. -MgO dargestellt. 
































MgO =] etiolierte Blätter, MgO SB criine Blätter. 
Abb. 14. Extrakt-MgO in Prozenten von Gesamt-MgO dargestellt. 


2. In den nämlichen Extrakten der etiolierten Blätter findet sich 
weniger MgO als in den entsprechenden Extrakten der grünen Blatter 
(Abb. 17—20). 

3. Der Wasserextrakt der etiolierten Blätter besitzt höheren MgO- 
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c) Überblick über die kombinierten Extraktionen. 

1. Durch die Wasserextraktion wird kein acetonlösliches Magnesium 
und umgekehrt durch die Acetonextraktion kein wasserlösliches Ma- 
gnesium erfaßt (Abb. 17 und 18). 

2. Bei der Überführung des Acetonextraktes in Äther und bei der 
Auswaschung des Ätherextraktes verbleibt im Waschwasser mehr CaO 
als MgO (Abb. 19 und 20). 

3. Folgt auf die erschöpfende Wasserextraktion noch eine Extraktion 
mit Essigsäure bzw. Aceton, so enthält der Essigsäureextrakt der etio- 
lierten und grünen Triticum-Blätter mehr MgO und CaO als der Aceton- 
extrakt. Es sind demnach in den grünen und etiolierten Blättern zwei 
verschiedene MgO- und CaO-Verbindungen vorhanden: Essigsäurelös- 
liche, die zum Teil wasserlöslich sind, und acetonlösliche Verbindungen 
(Abb. 16 und 17). 


Abschnitt VI. 
Mikroskopisch-chemische Magnesiumuntersuchungen. 

Nach Haun? ist Tetraoxyanthrachinon ein hochempfindliches Re- 
agens auf Magnesium, indem in alkalischer Lösung bei Anwesenheit 
von Magnesium die Farbe von blauviolett nach kornblumenblau um- 
schlägt. Der Farbnachweis gelingt noch bei 1 ug Magnesium pro 1 cem. 
Es wurde daher dieses Reagens benutzt, um auf einfachem Wege eine 
gewisse Übersicht nicht nur über den Magnesiumgehalt der hier unter- 
suchten Getreidepflanzen, sondern auch über denjenigen verschiedener 
Pflanzenorgane sowie einiger biologischer Pflanzengruppen zu erhalten. 

Im Anschluß an SToKLASA, der bei xerophilen Pflanzen geringeren 
Aluminiumgehalt als bei hygrophilen Pflanzen feststellte, untersuchte 
CanaLs? den Magnesiumgehalt von Xerophyten und Hygrophyten der 
Mittelmeerflora. Seine Ergebnisse sind folgende: 

MgO-Gehalt der Blätter in Prozenten der Asche. 


Hygrophyten und Sukkulente: Xerophyten: 
Helosciadium nodiflorum. . . . 2,59  Lavandula latifolia ..... 1,2 
Sambucus Ebulus . . . . . . 3,18  Cistus monspelliensis . . . . . 1,3 
Scrophularia aquatica . . . . . 4,08  Euphorbia Characias . . . . . 1,48. 
Portulaca oleracea. . . . . . . 3,5 
Opuntia Ficus indica . . . . . 5,9 


CANALS fand demnach bei Hygrophyten und Sukkulenten höheren Ma- 
gnesiumgehalt als bei nichtsukkulenten Xerophyten. 
Unabhängig von CANALS, dessen Analysen dem Verfasser dieser Ar- 


1 Haun, F. L., Wozr, N. und JÄGER, G.: Ber. dtsch. chem. Ges. 57, 1394 
(1924). 

2 Canats, E.: Du rôle physiologique du magnésium chez les végétaux. 
Montpellier 1920. 
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beit erst nachträglich zu Gesicht kamen, führten die Untersuchungen 
mit dem oben erwähnten Reagens zu ähnlichen Ergebnissen. 


Versuch 24. Die Pflanzenschnitte wurden auf dem Objektträger mit einigen 
Tropfen in Ammoniak zur Lösung gebrachten Tetraoxyanthrachinons versehen. 
Bei gröberen Schnitten stellte sich binnen kurzem bei Anwesenheit von Magne- 
sium ein blauer Hof ein, der deutlich von der blauvioletten Lösung zu unter- 
scheiden war. Bei feineren Schnitten ließen die einzelnen Gewebepartien ver- 
schiedenen Magnesiumgehalt erkennen. Die Möglichkeit, daß Ammonsalze der 
Pflanze die Empfindlichkeit des Reagens herabsetzen, ist nicht wahrscheinlich. 
Da bereits durch den Wasserextrakt über 70% des Gesamtmagnesiums der Pflanze 
aufgenommen werden, durfte angenommen werden, daß durch die ammoniakali- 
sche Tetraoxyanthrachinonlösung nahezu der Gesamtmagnesiumgehalt der 
Pflanze nach Abzug des Chlorophyll-Magnesiums usw. erfaßt wurde. 





1. Untersuchung von Wurzel, Vaginalzone und Lamina von Avena und 
Triticum. 

Wurzel: Bläuung sehr deutlich, rascher Farbumschlag. 

Vaginalzone: Deutliche Bläuung, jedoch schwächer als diejenige der 
Wurzel. 

Lamina, etioliert: schwache, nur langsam eintretende Bläuung. 

Lamina, grün: Deutliche und rasch eintretende Bläuung. 

Bei Avena und Triticum ergab sich in der Wurzel stärkere Magne- 
siumreaktion als in der Vaginalzone. Die Reaktion in der grünen Lamina 
ist stärker als in der etiolierten. 

Um diese Befunde mit den Analysenergebnissen vergleichen zu 
können, werden im folgenden für die Lamina von Avena aus Tabelle 5 
(S. 207) einige Werte entnommen: 

MgO in % der Gesamt- in % der Trocken- in % der Frisch- 


asche substanz substanz 
Etiolierte Lamina . 5,58 0,5772 0,048 
Grüne Lamina . . . 7,04 0,8569 0,089 


Auch wenn man in Betracht zieht, daB in der etiolierten Lamina mehr 
wasserlösliches Magnesium vorhanden ist als in der grünen, so ist dieser 
Gesichtspunkt hier nicht von besonderer Bedeutung, da der Unter- 
schied im Gesamt-MgO-Gehalt der grünen und etiolierten Lamina sehr 
groß ist, besonders wenn man den MgO-Gehalt in Prozenten der Frisch- 
substanz zugrunde legt. Diese letztere Beziehung muß vor allem be- 
rücksichtigt werden, da die Farbreaktion ebenfalls bei frischen Blättern 
angestellt wurde. Für die grüne und etiolierte Lamina von Avena decken 
sich demnach die Befunde der Farbreaktion völlig mit denen der quanti- 
tativen Analyse. 

Werden Vaginalzone und Lamina verglichen, so decken sich die Er- 
gebnisse der zwei verschiedenen Methoden nur für die etiolierte Avena- 
Pflanze, während es bei der Lichtpflanze nicht möglich ist, mittels der 
Farbreaktion schätzungsweise einen Unterschied festzustellen. 
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2. Untersuchung verschiedener biologischer Pflanzengruppen. 

Der Frage nach der Beziehung zwischen dem Magnesium- und dem 
Wassergehalt der Pflanze wurde mit Ausnahme von CANALS noch kein 
besonderes Gewicht beigelegt, während in der medizinischen Physiologie 
schon lange bekannt ist, daß rachitische Knochen wasserreicher sind als 
normale und gleichzeitig einen höheren Magnesiumgehalt besitzen!. 

SCHRÖDER?® fand ferner im Frühjahr in den äußeren Teilen des Holz- 
körpers von Picea excelsa eine Erhöhung des Wassergehaltes und gleich- 
zeitig eine beträchtliche Magnesiumvermehrung. Endlich besitzen nach 
Frırsc#® Pilze mit hohem Wassergehalt einen Magnesiumgehalt, der den 
Kalziumgehalt bei weitem übertrifft. Ferner wurde weiter oben (8.207) fest- 
gestellt, daß sich in der sehr wasserreichen, etiolierten Vaginalzone von 
Avena ein hoher MgO-Gehalt in Prozenten der Trockensubstanz und Ge- 
samtasche befindet. 

Auf Grund dieser Tatsachen wurde deshalb bei einigen biologischen 
Pflanzengruppen, die sich durch sehr hohen, bzw. sehr niedrigen Wasser- 
gehalt auszeichnen, versucht, mittels der Tetraoxyanthrachinonmethode 
den Magnesiumgehalt schätzungsweise zu bestimmen. 

Querschnitte durch das Wassergewebe der Sukkulenten zeigen stets 
den höchsten Grad des Farbumschlages; häufig stellt sich Ausflockung 
ein. Die Schnitte sind von einem breiten, kornblumenblauen Hof um- 
geben. Ausgezeichnete Beispiele bieten: Sedum-Arten, Sempervivum 
tectorum u. a. 

Hartlaubgewächse, z.B. Vinca minor, Nerium Oleander u. a. besitzen 
ebenfalls hohen Magnesiumgehalt, wenn sie auch denjenigen der Sukku- 
lenten nicht ganz erreichen. 

Hygrophyten besitzen ebenfalls hohen Magnesiumgehalt. Der Farb- 
umschlag tritt kräftig hervor, wenn auch schwächer als bei den eben 
erwähnten Pflanzengruppen. Beispiele liefern: Ficagia verna, Ornitho- 
galum umbellatum, Impatiens noli tangere, Oxalis acetosella u. a. 

Da auch die wasserreichen Sukkulenten hohen Magnesiumgehalt 
haben, scheint der Magnesiumgehalt mit der Wasserführung in Zusam- 
menhang zu stehen, und damit stimmt überein, daß die Xerophyten unter 
Ausschluß der Sukkulenten und Hartlaubgewächse entweder gar keine 
oder doch nur sehr schwache Bläuung zeigen. Es wurden untersucht: 
Blätter und Stengel von Helichrysum arenarium, Gnaphalium dioicum, 
Weingaertneria canescens, Bromus tectorum, Armeria vulgaris, Sarotham- 
nus scoparius, Thymus serpyllum u. a. 


1 MorawirTz, P. und NONNENBRUCH, W.: In Handbuch der Biochemie des 
Menschen und der Tiere, 2. Aufl., 8, 316. 

2 SCHRÖDER, J.: Tharandter forstl. Jb. 24, 177 (1874). 

3 Frrrscu, K.: Nach Referat in HıLaers Jahresbericht 1889, 109. 
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3. Untersuchung von Blüten. 

Bei den Blüten wurde meist nur ganz schwache Farbreaktion erhalten. 
Das Ergebnis stimmt überein mit den wenigen bisher bekannten Aschen- 
analysen. Beispiele liefern folgende Pflanzen: Reseda odorata, Chelidonium 
majus, Lactuca muralis, Bellis perennis, Begonia sp., Specularia speculum 
u.a. Bei der gefüllten Gartenform der Begonia sp. zeigten die äußeren 
Perianthblätter noch schwachen, die inneren keinen Farbumschlag mehr. 


4. Allgemeine Untersuchungen. 

Mittelstarke Blaufärbung zeigt sich in den Wurzeln von Solanum ni- 
grum, Centaurea jacea, Specularia specilum, Bellis perennis, Reseda odorata. 

Die folgenden Pflanzen zeigen in den Blättern stärkere Blaufärbung als 
in den Wurzeln und Blüten: Linaria cymbalaria, Bellis perennis, Reseda 
odorata, Centaurea jacea, Solanum nigrum, Petroselinum sativum, Vicia faba, 
Ficaria verna. 

5. Das Verhältnis einzelner Gewebearten. 

Aus einer größeren Reihe von Untersuchungen sind im folgenden 
zwei extreme Beispiele ausgewählt: 

Die grüne Blattspreite von Avena zeigte im Querschnitt vor allem 
Bläuung der Gefäßbündel. Das Parenchym blieb dagegen, abgesehen 
von einzelnen Zellen, ungefärbt. Die grünen Zellen zeigten durchwegs 
keinen Farbumschlag. Die Epidermis war sehr deutlich gefärbt. Die- 
selben Färbungsbilder bot die etiolierte Lamina von Triticum. In der 
Wurzel von Triticum färbte sich der Zentralzylinder deutlich blau, das 
Rindenparenchym dagegen blieb meist ungefärbt. 

In den Stengelquerschnitten von Rheum war das Parenchym kräftig 
blau gefärbt. Gefäßbündel und Gefäßbündelscheide sowie die Epidermis 
blieben ungefärbt. 

Zusammenfassung. 

Da über die Aschenzusammensetzung in etiolierten Pflanzen bis jetzt 
keine Untersuchungen vorliegen, wurde der Mineralbestand von etio- 
lierten Weizen- und Haferpflanzen untersucht, wobei außer der Gesamt- 
a-che Magnesium, Kalzium und Silicium, zum Teil auch Phosphor und 
Kalium berücksichtigt wurden. Wegen der Bedeutung des Magnesiums 
für die Chlorophyllbildung wurde auf dieses Element besonderer Wert 
gelegt und vor allem auch der Gehalt an organisch gebundenem Ma- 
gnesium in, Licht- und Dunkelpflanzen vergleichsweise bestimmt. 

I. 1. Bei jungen Weizen- und besonders Haferpflanzen zeigen sich bei 
Kultur im Licht und im Dunkel morphologische Kompensationserschei- 
nungen: die etiolierte Pflanze zeigt kurzes Wurzelsystem und lange 
Vaginalzone, während die Lichtpflanze umgekehrte Verhältnisse auf- 
weist, derart, daß bei Hafer die Längensumme beider Zonen dieselbe ist. 

2. Die Lamina sowohl der grünen als auch der etiolierten Hafer- und 
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Weizenpflanze besitzt mehr Trockensubstanz als die Vaginalzone. In 
der grünen Lamina findet sich mehr Trockensubstanz als in der etiolierten. 
In dieser ist ferner ein geringerer Gesamtaschengehalt vorhanden als 
in der grünen Lamina, sowohl in Prozenten der Trockensubstanz als in 
Prozenten der Frischsubstanz. Der Gesamtaschengehalt der Vaginal- 
zone in Prozenten der Trockensubstanz übertrifft in grünen und etio- 
lierten Pflanzen denjenigen der Lamina. Umgekehrt wie bei Beziehung 
auf Trockensubstanz zeigt sich bei der prozentualen Berechnung auf 
Frischsubstanz in der Lamina der grünen Pflanze ein höherer Gesamt- 
aschengehalt als in der Vaginalzone. — Endlich wurde bei der Bestim- 
mung des Gesamtaschengehaltes der Wurzel von Avena in Prozenten der 
Trockensubstanz festgestellt, daß er sowohl bei der grünen als auch 
bei der etiolierten Pflanze niedriger ist als derjenige von Lamina und 
Vaginalzone, wobei besonders die Wurzel etiolierter Pflanzen ein starkes 
Minus im Gesamtaschengehalt aufzuweisen hat. 

3. Die Aschenbestandteile CaO, MgO und SiO, stauen sich in der 
Vaginalzone bzw. Wurzel der etiolierten Haferpflanze, während sie bei der 
Lichtpflanze in die Lamina emporgeführt werden. Bei der grünen und 
etiolierten Weizenpflanze erfolgte nur die Bestimmung desCaO- und MgO- 
Gehaltes der Lamina. Auch hier ist der CaO- und MgO-Gehalt der etio- 
lierten Lamina sowohl in Prozenten der Trockensubstanz als auch in 
Prozenten der Gesamtasche geringer als derjenige der grünen Lamina. 
Der CaO-Gehalt in den drei untersuchten Zonen ist sowohl bei der 
grünen als auch bei der etiolierten Haferpflanze höher als der MgO- 
Gehalt. Dasselbe gilt für die etiolierte und grüne Lamina von Triticum. 

II. Der Phosphorsäuregehalt der etiolierten Blätter von Avena und 
Triticum ist in Prozenten der Trockensubstanz etwas höher als der- 
jenige der grünen Blätter. Der Kaligehalt grüner und etiolierter Blätter 
dagegen ist nahezu gleich. 

III. Die quantitative Untersuchung von magnesiumfrei aufgezogenen 
Weizenblättern zeigte, daß die beträchtliche Magnesiumreserve der 
Samen für eine Kulturdauer von etwa 3 Wochen ausreicht. 

IV. 1. Die Blätter der im feuchten Raum aufgezogenen Weizenpflan- 
zen besitzenmehr Trockensubstanzalsdiejenigen trocken gehaltener Pflan- 
zen. Ferner ist die organische Substanz der feucht gehaltenen Blätter 
gegenüber derjenigen trocken gehaltener Blätter vermehrt. 

2. Die feucht gehaltenen Blätter zeigen nicht nur in Beziehung auf 
Frischsubstanz, sondern noch mehr in Beziehung auf Trockensubstanz 
eine sehr starke Reduktion des Gesamtaschengehaltes. 

3. Der SiO,-, CaO- und MgO-Gehalt der feucht gehaltenen Blätter 
in Prozenten der Trockensubstanz und Frischsubstanz ist geringer als 
derjenige trocken gehaltener Blätter. Dabei wird der SiO,-Gehalt wesent- 
lich stärker reduziert als der CaO-Gehalt. 
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4. Ein Vergleich mit den bei etiolierten Pflanzen erhaltenen Aschen- 
werten zeigt, daß diese nicht unmittelbar mit der besonderen Wasser- 
führung der etiolierten Pflanzen in Zusammenhang gebracht werden 
können, sondern daß der durch Lichtentzug bedingte Gesamtkomplex 
des Etiolements in Rechnung zu setzen ist. 

V.1. Die Wasserextrakte der grünen und etiolierten Blätter von Avena 
und Triticum enthalten mehr MgO als CaO. Der Wasserextrakt der 
etiolierten Blätter besitzt höheren MgO-Gehalt als derjenige der grünen 
Blätter: In den etiolierten Blättern ist anscheinend eine Magnesiumreserve 
vorhanden, die in den Lichtblättern zur Bildung des Chlorophylls Ver- 
wendung finden könnte. 

2. Im25%igenSalzsäure-, bzw. 5% igen Essigsäureextrakt ist nahezu der 
Gesamt-CaO- u. MgO-Gehalt der grünen und etiolierten Blätter vorhanden. 

3. Im Acetonextrakt, in dem in Äther überführten Acetonextrakt, 
im Ätherextrakt und im ausgewaschenen Ätherextrakt der etiolierten 
Blätter ist MgO enthalten. 

4. In den nämlichen Extrakten der Lichtblätter findet sich stets mehr 
MgO als in den entsprechenden Extrakten der etiolierten Blätter. 

5. Die Wasser-, Aceton- und Ätherextrakte grüner und etiolierter 
Blätter besitzen höheren MgO- als CaO-Gehalt. 

6. Durch den Wasserextrakt wird kein acetonlösliches Magnesium 
ünd umgekehrt durch den Acetonextrakt kein wasserlösliches Magne- 
sium erfaßt, es handelt sich somit um organische Magnesiumverbindungen. 

7. Der Gehalt an organisch gebundenem Magnesium ist in etiolierten 
Pflanzen größer als ihrem geringfügigen Gehalt an Protochlorophyll, 
das magnesiumhaltig ist, entspricht. Es sind demnach noch weitere 
organische Magnesiumverbindungen vorhanden, die vielleicht zum Teil 
als nicht farbige Chlorophyllvorstufen anzusprechen sind. 

VI. Mittels Tetraoxyanthrachinon nach Haun konnte der oben an- 
gegebene zonale Unterschied im Magnesiumgehalt, sowie derjenige 
zwischen Licht- und Dunkelkulturen nachgewiesen werden. In Be- 
stätigung der analytischen Untersuchung von CANALS wurde ferner fest- 
gestellt, daß Hygrophyten und Sukkulente höheren Magnesiumgehalt 
als nichtsukkulente Xerophyten haben. 





Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1926 bis 1928 im Botani- 
schen Institut der Universität Erlangen mit dankenswerter Unter- 
stützung der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft ausgeführt. 

Es sei mir erlaubt, meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor 
Dr. Kurt Noack, für die Anregung zu dieser Arbeit sowie für die liebens- 
würdige Unterstützung und Förderung bei ihrer Ausführung meinen herz- 
lichen Dank auszusprechen. Ferner bin ich Herrn Dr. W. KırssLing 
für seine vielfachen Ratschläge zu besonderem Dank verpflichtet. 

en 17* 











WEITERE UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE VERDUNSTUNG 
AUS MULTIPERFORATEN FOLIEN MIT KLEINSTEN POREN. 


Von 
H. Sierp und A. SEYBOLD. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 29. Juli 1929.) 


I. Einleitung. 

In früheren Versuchen haben wir gezeigt, daß die Transpiration von 
Blättern nicht mit der Verdunstung freier Wasserflächen verglichen wer- 
den kann, daß vielmehr die Verdunstung multiperforater Septen die 
physikalischen Grundlagen für die stomatäre Transpiration bildet. Nur 
in den Fällen, wo die Kutikulartranspiration beträchtlich ist, müssen die 
Verdunstungsgesetze von freien Flächen mittlerer Blattgröße berück- 
sichtigt werden. 

Ist die Verdunstung freier Wasserflächen seit STEFAN durch eine 
Reihe von Arbeiten gefördert worden, so fehlten lange Zeit experimen- 
telle Untersuchungen über die Verdunstung multiperforater Septen, 
deren Porendurchmesser im Bereich der Stomata liegen, was auf die 
technische Schwierigkeit der Herstellung solcher Membranen zurückzu- 
führen ist. Die kleinsten von Brown und EscomB& (1900) verwandten 
Poren hatten einen Durchmesser von 300 u, so daß sie mit Interpola- 
tionen die Gesetzmäßigkeiten der Porensysteme, wie sie die Blätter dar- 
stellen, zu gewinnen suchten. Eine Reihe von weiteren Arbeiten wollten 
mit mehr oder weniger zulässigen großen Modellversuchen in unbe- 
wegter und bewegter Luft (eine Unterscheidung die Brown und Es- 
COMBE bereits machten) unter Berücksichtigung der anatomischen 
Differenzierung der Spaltöffnungen, die Physik der Stomatatranspiration 
klären. 

Wir konnten zum erstenmal in unserer Untersuchung von 1927 eine 
Porenmembran aus Kupfer mit Poren von 50 y Durchmesser verwenden, 
die auch hinsichtlich der Porenverteilung und der Membrandicke (20 u) 
den Dimensionsverhältnissen pflanzlicher Transpirationssysteme schon 
bedeuter.d näher kam. Gerade die Untersuchungen mit den 50 u-Poren 
zeigten uns, daß mit dem Übergang zu kleinsten Poren die Interpola- 
tionen, gestützt auf Werte, die mit relativ großen Poren gewonnen wur- 
den, recht unzuverlässig werden. Wir konnten wohl die Gültigkeit der 
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von Brown und EscoMBE aufgestellten Formeln im Größenbereich ihrer 
Membranen bestätigen, jedoch nicht mehr im Größenbereich der Sto- 
mata; hier erwiesen sie sich als unzureichend. Da unsere bisherigen 
Versuche nur mit Poren von 50 u Durchmesser ausgeführt werden konn- 
ten, mußten weitere Untersuchungen mit Membranen, deren Poren im 
Größenbereich der Stomata lagen, angestellt werden. Die Firma Zeiss, 
Jena, konnte uns jetzt Folien mit Poren von 10 ~ und 20 y Durchmesser 
anfertigen, so daß wir über die in unserer Arbeit von 1927 verwandten 
Porengröße wesentlich hinausgekommen sind und nunmehr im Größen- 
bereich der Spaltöffnungen der Blätter Versuche machen konnten. 

Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, die uns die Mittel 
zur Beschaffung der Folien zur Verfügung stellte, sei an dieser Stelle er- 
neut der Dank ausgesprochen. 


II. Versuche. 

Die Folien, mit denen wir unsere Versuche nunmehr fortsetzen konn- 
ten, hatten die in der Tabelle 1 verzeichneten Größen. Sie erfüllen alle 
die Bedingungen, die, wie wir später sehen werden, unter Anlehnung an 
ein Blattsystem sinngemäß zu stellen sind. Die Gesamtporenfläche ist 
bei diesen wiederum eine Konstante (3,14 qmm), wobei sich bei ver- 
kleinerndem Porendurchmesser für die Poren ein ungefähr 9facher 
gegenseitiger Abstand ihres Durchmessers ergibt. Eine Ausnahme 



































Tabelle 1. 

Folien- | Porenzahl | Durch- | Fächer | Umfang Abstand Abstand 
bezeich- der Mem- | messer ein. | "4 r CT | aller Poren | der Poren von- |n-fach des Poren- 
nung brane | Pore in u ge né in mm i der in u durchmessers 

I 1 2000 3,14 6,28 des 3 
II 400 100 3,14 125,6 950 9,5 
III 1 600 50 3,14 251,2 461 9,2 
IV | 10 000 20 3,14 628,0 182 9,1 
Iva | 10000 20 | 314 | 6280 | 80,8 4,0 
v | 40000 10 | 3,14 | 12560 | 905 | 90 


macht die Folie IVa, wo der relative Abstand viel kleiner gewählt wurde. 
Bei dieser Wahl der Porensysteme, wobei ein konstantes Gesamtporen- 
areal in immer kleinere Poren ,,aufgelést“ wird, kann die Verdunstungs- 
steigerung durch die Vergrößerung des Gesamtporenumfangs gut ermittelt 
werden und läßt sich als Funktion des Gesamtporenumfangs brauchbar 
darstellen. Die Dicke der Kupferfolien betrug 20 u, so daB die ,,Poren- 
höhe“ in erster Annäherung mit den Spaltöffnungen verglichen werden 


kann. 
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Die Versuche wurden vergleichsweise in unbewegter und bewegter 
Luft ausgeführt, weil damit nicht nur die Frage der Blattranspiration in 
Ruhe und Wind gefördert werden konnte, sondern weil rein physikalisch 
sich ein wichtiger Einblick in die Wirksamkeit der Konvektionen bei 
Porenverdunstung verschaffen ließ. Die Stärke der Konvektionen läßt 
sich nicht direkt messen, man muß ihre Wirksamkeit feststellen, wozu 
eine große Zahl von Versuchen in ,,Ruhe“‘ notwendig ist, zumal wenn die 
Verdunstung unter inkonstanten Verhältnissen stattfindet. Es stand uns 
in Köln kein Raum, in dem alle Versuchsbedingungen konstant waren, 
zur Verfügung, so daß die Versuchsreihen unter sich nur in ihren Relativ- 
zahlen vergleichbar sind, nicht aber in ihren absoluten. 

Die Versuche wurden in ,,unbewegter“ Luft derart ausgeführt, daß 
die Verdunstungsschalen, auf welche die Folien mit Paraffin befestigt 
waren (siehe SIERP-SEYBOLD 1927), unter einer Glasglocke standen und 
mittels Quecksilber von der Außenluft abgeschnitten waren. Unter der 
Glocke sorgte Phosphorpentoxyd für das nötige Dampfdruckgefälle. 
Die Verdunstung im Winde eines Tischventilators (60 em/see Windge- 
schwindigkeit) wurde dagegen in einem etwa 30° temperierten Zimmer 
ausgeführt, wobei die Schalen auf einer horizontalen Scheibe eines 
Klinostaten sich langsam drehten, um im Mittel den gleichen Windstär- 
ken ausgesetzt zu werden (siehe SEYBOLD 1927). Entsprechende Er- 
gänzungsversuche wurden in demselben Zimmer für unbewegte Luft an- 
gestellt, wobei eine Drehung der Schalen natürlich unterblieb. Leider ließ 
sich die Luftfeuchtigkeit auch nicht einigermaßen konstant halten, und 
wenn der Mittelwert auch mit etwa 50% relativer Feuchtigkeit angegeben 
wird, so ist dieser Wert sehr unzuverlässig, da keine Dauerregistrierung 
erfolgen konnte. 

Aus 14 Versuchsserien mit durchschnittlich fünf 24stündigen Ab- 
wiegungen seien in der folgenden Tabelle die Verdunstungsraten eines 
Versuches ausführlich wiedergegeben. Die Tabelle 2 enthält die absolute 
Wasserabgabe in unbewegter und bewegter Luft (Werte in Kursivdruck) 
und Tabelle 3 die entsprechenden Relativzahlen. In dieser Tabelle ist der 











Tabelle 2. 
A I u I IV Vv Q | IVa 
Ruhe . 1,070 | 0,065 0,500 0,725 0,770 0,790 0,455 0,360 
Ruhe . 1,110 | 0,070 0,400 0,910 0,980 0,920 0,550 0,400 
Wind . | 17,560 | 0,400 1,310 1,830 1,940 2,040 8,350 1,020 
Wind . | 10,650 | 0,240 0,990 1,360 1,450 1,540 7,420 0,780 




















Ruhe 1,210 | 0,070 | 0,590 | 0,780 | 0,870 | 0,860 | 0,500 | 0,440 


Velten der Folie I gleich 1 gesetzt worden. In allen Versuchen 
wurde eine quadratische, ‚freie Wasserfläche‘ mit der Seitenlänge 
20 mm (400 qmm) aufgenommen. Dieses Quadrat war so groß wie die 
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Flächen, auf der die Poren verteilt waren. Mittels der Verdunstungswerte 
des Quadrates (in den Tabellen mit Q, bezeichnet), konnte ein Vergleich 
zu der Verdunstung der Schalen mit Porenmembranen angestellt werden. 
Das Ergebnis des Vergleiches ermöglichte eine Entscheidung in der 
Frage, ob die Verdunstung einer freien Wasserfläche von der Maximal- 
verdunstung eines Porensystems, das die Bedingungen der Stomata- 
größe und der Stomataverteilung einhält, erreicht wird oder nicht. 
































Tabelle 3. 
| «| nm | ml wi] v Live | Qu/IV | Q/V | @./1va | Qu/Q | IV/1Va 
| 

Ruhe 1 | 7,7/ 11,1] 11,7) 12,1| 5,54) 1,39 | 135 | 1,27 | 235 | 2,14 
Ruhe . . . | 1 | 5,7|13,0| 14,0 13,1\5,71| 1,13 | 1,20 | 1,37 | 2,00 | 2,45 
Wind ...| 11/33] 46 48 512,55 8,0 | 86 | 8,20 | 2,11 | 1,90 
Wind...) 1 |41| 67 60 6,4825 7,30 | 69 | 9,50 | 1,44 | 1,86 
Ruhe 1 | 8,4/ 11,1] 12,4! 12,3/6,28| 1,39 | 1,40 | 1,14 |: 2,40 | 2,00 

Mittelwert | 
Ruhe .. | 1 | 7,2|11,7| 12,7, 12,5/5,84| 1,20 | 1,32 | 1,26 | 225 | 2,19 
Wind . .| 2 | 3,7| 51] 5,4] 5,712,90) 7,75 | 7,70 | 8,80 | 1,77 | 1,88 











Mit der Entscheidung dieser Frage steht die Verwendbarkeit und der 
Gültigkeitsbereich von Evaporimeterwerten im engsten Zusammenhang. 

Die freie Wasserfläche wurde derart geschaffen, daß aus dem 20 u 
dicken Kupferblech eine quadratische Öffnung von den oben genannten 
Dimensionen geschnitten wurde. Auf dieselbe Weise ließen wir eine 
quadratische Öffnung von der Seitenlänge 10 mm ausschneiden (in der 
Tabelle mit Q, beizeichnet), um für die Schale [Va eine entsprechende 
Vergleichsfläche zu haben wie für die Folien I—V. 

Die absoluten Werte 24stündiger Verdunstung der Tabelle 2 zeigen, 
daßunter den herrschenden Bedingungen starkeSchwankungen auftreten, 
die sich jeder Kontrolle entziehen, so daß den Zahlen eine Fehlergrenze 
von 10% zukommt. Außerdem läßt die Tabelle erkennen, daß im Winde 
ein starkes Ansteigen der Verdunstung gegenüber der Ruhe vorhanden 
ist, so daß die vorliegenden Ergebnisse für eine Steigerung der Porenver- 
dunstung im Winde zu sprechen scheinen, im Gegensatz zu früheren Ver- 
suchen, in denen im Größenbereich der Stomata eine Verdunstungs- 
steigerung durch bewegte Luft allem Anschein nach nicht vorhanden war 
(siehe SEYBOLD 1929). Da bei den vorliegenden Versuchen keine Gewähr 
für ein konstantes Dampfdruckpotential: Porensystem/Luft gegeben 
wird, mußte in einem anderen Versuch ermittelt werden, ob die Ver- 
dunstung aus Porensystemen im Größenbereich von 20 und 10 x im 
Winde eine Steigerung erfährt oder nicht. Ehe auf die Ergebnisse der 
Tabelle 2 und 3 eingegangen wird, möge in Tabelle 4 das Ergebnis eines 
Versuches mitgeteilt werden, in dem die Folie Q, während des ganzen 
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Versuches in Ruhe blieb, während die anderen Folien unter den gleichen 
Bedingungen abwechselnd in Ruhe und Wind verdunsteten. 

Tabelle 4. 
@ 1 | u | IH IV | v | IVa 


Ruhe . | 1,150 | Ruhe | 0,096 | 0,575 | 0,760 | 0,790 | 0,830 | 0,420 
Ruhe . | 1,440 | Wind | 0,248 | 0,656 | 0,840 | 0,860 | 1,010 | 0,525 














Ruhe . | 1 Ruhe | 1 F [1 un nähe. 
Ruhe . | 125 | Wind | 2,62 | 1,14 1,10 1,10 | 1,22 1,24 

Die 24stündigen Verdunstungsraten der Tabelle 4 sind Mittelwerte 
aus drei Versuchen in ruhiger und drei Versuchen in bewegter Luft. Die 
ermittelten Relativzahlen zeigen, daß im Mittel die Verdunstung bei Q,, 
welche dauernd in Ruhe sich befand, von 1 auf 1,25 stieg, so daß die 
Mittelwerte der Windversuche allesamt höher lagen alsdieder Ruhe. Wird 
das Verhältnis der Mittelwerte/Ruhewerte gebildet, wobei der Ruhewert 
gleich 1 wird, so bekommen wir die Verhältniszahlen der Tabelle 4. 
Folie V und IVa haben dieselbe Verdunstungserhöhung wie Q,, während 
die Folien II—IV einen etwa 10% niederen Wert haben, der aber inner- 
halb der Fehlergrenze liegt. Die Verdunstung der Folie I steigert sich um 
mehr als das 2,5fache, da der Porendurchmesser relativ groß ist (2000 u). 
Liegen die Werte der Folien II—IV auch etwas zu tief, so ist die Tatsache 
sichergestellt, daß die Verdunstung im Winde bei kleinsten Poren keine 
oder nur eine geringe Steigerung gefährt, die innerhalb der Fehlergrenze 
liegt. Auf die Erklärung dieses ersten Ergebnisses werden wir später ein- 
gehen. 

Wenn wir nunmehr die Relativzahlen der Verdunstungssteigerung 
als Funktion des Gesamtporenumfanges betrachten, d. h. die Folien mit 
fortschreitender Verkleinerung der Poren miteinander vergleichen, so- 
wohl in ruhiger wie in bewegter Luft, so können wir aus Tabelle 3 ein- 
deutig ablesen, daß von der Folie I zu Folie II eine starke Verdunstungs- 
steigerung einsetzt, die von II zu III bei den meisten Versuchen bereits 
geringer geworden ist. Die Werte der Folien III, IV und V unterscheiden 
sich nur noch um geringe Größen, die innerhalb der Fehlergrenze liegen. 
Dieses Verhalten gilt für Ruhe und Wind in gleicher Weise, wenngleich 
im Wind der ,,Sprung“ von I nach II wesentlich geringer ist als in Ruhe, 
und sämtliche Werte der anderen Folien auch tiefer liegen, was dadurch 
bedingt ist, daß Folie I im Winde eine relativ große Verdunstungssteige- 
rung erfährt. 

Das zweite Ergebnis, daß die Verdunstung eine Steigerung durch die 
Zunahme des Gesamtporenumfangs nur bis zu einem gewissen Grade er- 
fährt, um sich einem konstanten Wert zu nähern, konnten wir in weiteren 
Versuchen bestätigen. Ebenso konnte ein drittes Ergebnis festgestellt wer- 
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den, daß nämlich bei einem Vergleich der Verdunstung einer komparablen 
freien Wasserfläche (Q,) mit der Verdunstung der Porensysteme sich 
stets für das Porensystem ein niederer Wert der Verdunstung ergibt, 
wenn die Poren das etwa 9fache ihres Durchmessers voneinander entfernt 
sind. Die Relativzahlen (Tabelle 3) Q,/IV und Q,/V geben an, um wie- 
viel die freie Verdunstung größer ist als die Porenverdunstung. Aus 
Tabelle 3 errechnet sich als Wert für den Quotienten Q,/IV eine Zahl 
von 1,29, für Q,/V von 1,32. 

Die folgenden Tabellen geben die Relativzahlen von weiteren Ver- 
suchen wieder. Die Tabellen 5, 6, 7.und 8 erhellen eindeutig, daß die Ver- 















































Tabelle 5. 
I Il III IV QuIY 
1 5,9 8,7 8,3 1,36 
1 6,0 83 8,0 1,46 
1 5,8 8,0 | 8,1 1,43 
1 5,4 7,3 | 7,3 1,43 
1 6,1 83 | 8,3 1,42 
1 5,9 8,0 | 8,0 1,48 
1 5,2 ee PR 1,49 
1 59 | 78 | 8,1 1,48 
Mittelwert 5,8 80 | 79 1,44 
Tabelle 6. 
I II IH IV Q/IV 
1 6,3 84 8,7 1,45 
1 8,4 11,0 9,6 1,56 
1 6,3 8,5 8,8 1,39 
1 4,8 7,7 7,0 1,43 
1 6,1 7,8 84 1,41 
1 6,0 78 | 8,2 1,32 
Mittelwert | 63 | 85 | ss | 41,64 


dunstung der Folien III—V ungefähr gleich ist. Wenn im Versuch der 
Tabelle 8 die Folie V gegenüber IV einen Verdunstungsmittelwert hat, 
der etwa 10% höher liegt, so ist dies dadurch bedingt, daß Folie V neu 
zu den Versuchen hinzukam. 

Es wurde während der Versuche durch die stets mikroskopische 
Kontrolle der Folien die mißliche Beobachtung gemacht, daß bei einer 
Reihe von Poren eine unliebsame Verstopfung (Oxydation des Kupfers?) 
eintrat. Das Schlimme bei dieser Erscheinung war, daß sie ganz regellos 
auftrat, so daß sich die Größe der Fehlerquelle, die durch die Verstop- 
fung der Poren hervorgerufen wurde, nicht fassen ließ. Die Reinigung 











252 H. Sierp und A. Seybold: Weitere Untersuchungen 


solcher zarten Porenmembranen ist mit großen Schwierigkeiten ver- 
knüpft. Unsere bei früheren Versuchen gemachten Erfahrungen, sie 
durch verdünnte Salpetersäure zu reinigen, erwies sich hier für die Dauer 
nicht brauchbar, da das zur Herstellung der letzten Folien benutzte 
Kupfer aus technischen Gründen sehr weich gewählt worden war!. Die 
Versuche, die nach der Reinigung ausgeführt wurden, ergaben immer ein 
anderes Ergebnis, als wenn diese unterblieben war. Tabelle 5—7 geben 












































Tabelle 7. 
I u m1 IV | @av 
1 6,4 8,0 7,2 | 1,53 
1 5,7 74 8,8 1,15 
1 4,5 6,0 6,0 1,25 
1 5,7 8,3 9,0 1,21 
1 6,1 7,9 80 | 1,45 
Mittelwert 67 | 7% | 7 | 1% 
Tabelle 8. 
I Il | Me Verte}. v Q/IV | Q/v 
1 5,7 7,8 7,9 8,5 1,39 1,30 
1 48 6,8 6,7 75 | 1,32 1,20 
1 4,6 9,4 8,7 10,0 1,44 1,20 
1 45 92 9,0 10,0 1,32 1,14 
1 7,6 10,9 11,0 11,9 1,33 1,20 
1 4,0 73 7,6 8,0 128 | 1,20 
1 5,8 8,2 8,2 8,8 130 | 1,20 
1 5,3 7,4 7,3 8,0 1,29 | 1.16 
1 53 | sı | 83 | sı | 1,33 | 1,20 


die ersten, mit den noch „nicht gebrauchten‘‘ Folien wieder. Sie sind des- 
halb am zuverlässigsten. Aber auch die übrigen Versuche können als zu- 
verlässig gelten. Es wurden auch sonst nur aus einer großen Zahl von 
Versuchen die berücksichtigt, deren Werte von dem ersten keine merk- 
lichen Abweichungen zeigten. Wenn die Verdunstungswerte für die 
eine oder andere Porenmembranen zu niedrig gefunden wurde, so stellten 
wir immer eine Verstopfung der Poren dieser Membran fest und ließen 
den Versuch heraus. Es hat natürlich keinen Zweck bei Mittelwertbil- 
dungen diese falschen Werte zu benutzen. Der Schaden wurde schließ- 
lich so groß, daß wir gezwungen waren, unsere Versuche ganz abzu- 
brechen. 


1 Der Gedanke, Edelmetall zu verwenden, ließ sich leider aus technischen 
Gründen nicht verwirklichen, 
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Was die Maximalverdunstung der Porensysteme anlangt, bei den die 
Poren das etwa 9fache ihres Durchmessers voneinander entfernt sind, 
läßt sich aus den Versuchen der Tabellen 5—8 ein gutes Mittel angeben. 
Es ergab sich, daß die freie Verdunstung 1,34 höher ist, als die Ver- 
dunstung der Folien IV und V1. 

Ist nunmehr durch eine Reihe von Versuchen das Ergebnis gesichert, 
daß durch Vermehrung des Gesamtporenumfangs eine Steigerung nur bis 
zu einer bestimmten Größe möglich ist, so gilt diese Feststellung zunächst 
nur für ein Porensystem, bei welchem die Poren das 9fache ihres Durch- 
messers voneinander entfernt sind.. Wenn wir die Poren nunmehr enger 
aufeinander rücken, so daß pro Flächeneinheit die Porenzahl vermehrt 
wird, so wird natürlich eine Verdunstungssteigerung eintreten. Der 
Porendurchmesser gleich dem 4fachen Durchmesser der Poren gewählt, 
kann als Extrem der pflanzlichen Spaltöffnungssysteme gelten (siehe Szy- 
BOLD 1929a). Um die bei pflanzlichen Systemen mit extrem hoher Poren- 
häufigkeit geltenden physikalischen Verdunstungsgesetze kennen zu 
lernen, wurde in unsere Versuche eine weitere Folie (IVa) aufgenommen, 
welche wie die Folie IV 10 000 Poren vom Durchmesser 20 u trug, die je: 
doch nur um das 4fache ihres Durchmessers voneinander entfernt waren. 
Zum Vergleich ihrer Maximalverdunstung diente die Membran Q, (siehe 
8.249), deren Ausschnitt der Fläche entsprach (100 qmm), auf der wir die 
Poren verteilten. Mit diesem Versuch konnten wir die vor allem auch 
schon 1927 angeschnittene Frage, in welchem Maße die Randstrahlen- 
wirkung durch Aufeinanderrücken der Poren beeinflußt wird, weiter 
klären, was wir damals nur mit 500 y großen Poren versuchen konnten. 

Die Tabellen 2 und 3 enthalten auch die absoluten Raten und die 
daraus gebildeten Relativzahlen der Folie [Va und der Membran Q,. Der 
Quotient Q, /IVa ergibt, daß auch bei Porensystemen, deren Poren nur das 
4fache ihres Abstandes voneinander entfernt sind, die Verdunstung einer 
komparablen freien Wasserfläche nicht erreicht wird. Ist der Mittelwert 
der Tabelle 3 gleich 1,26, so ergab sich als Mittelwert aus elf weiteren 
Versuchen Q,/IVa=1,20. Die Verdunstung des Porensystems mit dem 
Porenabstand des 4fachen ihres Durchmessers ist gegenüber der maxi- 
malen Verdunstung des Systems mit dem 9fachen des Durchmessers nur 
um etwa 10% erhöht, ohne jedoch die Verdunstung der freien, kompa- 
rablen Wasserfläche zu erreichen. 

Aus der Tabelle 2 und 3 lassen sich nunmehr noch zwei weitere Tat- 
sachen ableiten, die nicht unwesentlich sind. Vergleichen wir die Mem- 








ı Es muß bei den Vergleichsversuchen der Porenmembranen und freien Fil- 
trierpapierflächen beachtet werden, daß die Wärmezufuhr bei den Porenplatten 
durch die rel. größere Kupferfläche größer ist, so daß bei ihnen die Dampfspan- 
nung höher liegen wird als bei dem freien Filtrierpapier. Die gewonnenen Zahlen 
liegen somit wahrscheinlich zu gunsten der Porenmembran etwas zu hoch. 
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branen der freien Ausschnitte miteinander, indem wir den Quotienten 
Qı/Qı bilden, so ergibt sich, daß der kleine Ausschnitt relativ stärkere 
Verdunstungswerte aufweist als der große. Vergleichen wir außerdem 
die Folien IV und IVa, also die Membranen, bei welchen der Porenab- 
stand der 20 Poren das 9fache, bzw. das 4fache des Durchmessers beträgt, 
in dem wir den Quotienten der Verdunstung IV /IVa bilden, so zeigt sich, 
daß dieser in Ruhe den Wert 2,19, im Wind den Wert 1,88 annimmt. 
Darin ist eine Beeinflussung der Poren bei dem 4fachen Abstand ihres 
Durchmessers zu erblicken, womit zunächst nicht gesagt sein soll, daß 
der 9fache Porendurchmesser genügt, um keine gegenseitige Beein- 
flussung der Poren zu haben. 

Wir konnten leider keine größere Windgeschwindigkeit als 60 cm /sec 
anwenden, so daß die Frage, ob in stark bewegter Luft die Verdunstung 
der Folie IV und die der Folie IVa gleich groß werden, unentschieden 
bleibt. Früheren Versuchen nach zu schließen, ist dies jedoch wenig 
wahrscheinlich. 

Bei den Versuchen, deren Ergebnis bisher mitgeteilt wurde, war die 
Wasserfläche in der Schale etwa 7 mm von den Folien entfernt, so daß der 
maximale Dampfdruck im System um diesen Betrag vom Grunde der 
Poren entfernt war. Nach der Auffassung von BACHMANN (1922) müßte 
man bei den bisher mitgeteilten Versuchen von einem ,,Durchdiffun- 
dieren“ reden im Gegensatz zu einem ,, Herausdiffundieren‘‘, wo der maxi- 
male Dampfdruck am Grunde der Pore liegt. Es mußten daher Versuche 
angestellt werden, bei denen der Dampfdruck möglichst nahe an die in- 
nere Porenöffnung herangeführt wurde, was sich dadurch erreichen ließ, 
daß an die Innenseite der Folie feuchtes Filtrierpapier angelegt wurde, 
welches dauernd Wasser aus der Schale nachsaugen konnte. Mit diesen 
Versuchen ließ sich der Gültigkeitsbereich der Formeln von Brown und 
EscomBE bezüglich der „Porenhöhe‘ festlegen. 

In Tabelle 9 sind die 24stündigen Verdunstungswerte von drei Ver- 
suchen in genau der gleichen Weise wie das bei den früheren Versuchen 
geschah, in unbewegter Luft wiedergegeben. Infolge der inkonstanten 
Außenbedingungen lassen sich die absoluten Verdunstungswerte dieser 
Versuche ,,mit Filtrierpapier“ nicht mit denen „ohne Filtrierpapier‘‘ ver- 
gleichen, so daß die Frage, in welchem Maße die Verdunstung gesteigert 
wird, wenn der maximale Dampfdruck näher an die Öffnung der Poren 
herangerückt wird, sich nicht entscheiden läßt. 


Tabelle 9. 
a I Il Sb chum. | v Q@ IVa 








| 
1,730 | 0.120 | 0,890 1,030 1,380 1,330 | 0,790 | 0,660 
1,170 | 0,090 | 0,550 | 0,750 | 0,800 | 0,870 | 0,510 | 0,400 
0,610 | 0,600 | 0,670 | 0,420 | 0,300 
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Wir müssen uns hier (Tabelle 10) wiederum mit relativen Zahlen be- 
gnügen. Wenn wir diese bilden, so ergeben sich in fast allen Fällen die- 
Tabelle 10.. 

1 | où | m | mw | v | me | uw | qv | aval aa | rive 

1 | 7,4 8,6 | 11,5 | 11,1 5,5 1,26 | 1,30 | 1,20 | 2,19 | 2,06 

1 6,1 8,3 8,9 9,7 | 4,4 1,46 | 1,34 | 1,27 | 2,29 | 2,17 

1 6,8 9,4 9,2 | 10,0 | 4,6 1,48 | 1,33 | 1,40 | 2,12 | 2,0 

1 | 68 | ss | 9,9 | 102 | 48 | 1,40 | 1,32 | 1,29 | 2,20 | 2,08 
selben Verhältniszahlen wie in Tabelle 3. In Tabelle 11 seien die Mittel- 
werte der Tabelle 3 der unbewegten Luft den entsprechenden der 
Tabelle 10 gegenübergestellt. 
































Tabelle 11. 
| I IL II iv | V | IVa | Q/IV | Q/V | Q/IVa| Q/Qı | IV/IVa 
| 
| 
| 
| 








ohne Filtrier- 





























papier . .| 1 | 7,2|11,7/ 12,7| 12,5 6,84} 1,29 | 1,32 | 1,26 | 2,25 | 2,19 
mit Filtrier | 
papier . .| 1 | 6,8] 8,8] 9,9] 10,2! 4,8 | 1,40 | 1,32 | 1,29 | 2,20 | 2,08 


Mit Ausnahme der relativen Verdunstungszahlen der Folien II—V 
bezogen auf die Verdunstungswerte der Folie I, sind alle Werte in beiden 
Fällen innerhalb der Fehlergrenze gleich. Daß der Anstieg der Werte von 
Folie I zu II... V weniger steil bei dem Einlegen des Filtrierpapiers ist, 
zeigt, daß hierbei die Poren nur bei verhältnismäßig großem Durchmesser 
eine Verdunstungsförderung erfahren können. Die Werte der Quotienten 
Q,/IV, Qs/V, Qı/IVa und Q,/Qı sind in beiden Fällen gleich, worin zum 
Ausdruck kommt, daß für freie Wasserflächen und Porensysteme wie sie 
in unserem Versuche zur Anwendung kamen, die Verdunstungssteige- 
rung, wenn eine solche vorhanden war, gleich groß sein mußte. 

Die Versuche mit der Filtrierpapiereinlage sind noch oft wiederholt 
worden, wobei aber die Werte des Versuches der Tabelle 9 bzw. 10 nie 
wieder so einheitlich waren. Das Filtrierpapier begünstigte nämlich ganz 
außerordentlich das Verstopfen der Poren, so daß die Verdunstungs- 
quotienten stets zu ungunsten der Porensysteme stiegen. Die Versuche 
mußten aus diesem Grunde schließlich ganz abgebrochen werden, da eine 
vollkommene Reinigung nicht mehr gelang. In vereinzelten Fällen 
konnten wir die alten Werte wiedergewinnen. In einem Versuch, bei 
dem auf die Innenseite der Folie eine 3% ige Gelatine aufgegossen wurde, 
kamen die alten Werte wieder zum Vorschein. Die wenigen zuletzt ange- 
stellten Versuche, die wir in bewegter Luft und mit Filtrierpapiereinlage 
ausführen konnten, waren etwas unsicher, sie unterschieden sich aber nur 
wenig von denen, in welchen kein Filtrierpapier an die Folien angelegt 
worden war. 
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III. Ergebnisse. 


Wenn wir nunmehr die Ergebnisse der vorliegenden Versuche für die 
Physik der Spaltöffnungstranspiration heranziehen wollen, so muß von 
vornherein Klarheit darüber herrschen, in welchem Maße die physi- 
kalischen Eigenschaften der Folien unserer Versuche mit denen der 
Blätter übereinstimmen. Da die physikalische Analyse schrittweise 
weitergeführt werden muß, kann es sich zunächst nicht darum handeln, 
die Spaltöffnungsarchitektonik der Blätter nachzuahmen, was bei der 
Kleinheit der Gebilde auch ganz außerordentliche Schwierigkeiten mit 
sich bringen würde, sondern nur darum die Durchmesser, die Tiefe und die 
Abstände der Spaltöffnungen bei der Folienherstellung einzuhalten. Wir 
nehmen vom physikalischen Standpunkte aus die Porensysteme als 
konstant an und lassen jede Systemveränderung durch die Bewegung der 
Stomatazellen außer acht. Die Bewegungen der Spaltéffnungen sind 
ständig unkontrollierbaren Veränderungen unterworfen, so daß mit 
Blättern selbst die physikalischen Grundlagen der Stomatärtranspiration 
nicht zu klären sind. 

Die Blattsysteme sind nun hinsichtlich der drei oben angeführten 
Komponenten Durchmesser, Tiefe und Abstände voneinander außer- 
ordentlich verschieden, so daß wir bei der Kostspieligkeit der Folien ihre 
Konstruktion so wählen mußten, daß sie der Mehrzahl der bei Blättern 
vorkommenden Verhältnisse entsprachen. 

Huser (1928) hat in einer vorläufigen Mitteilung (siehe auch Zeitschr. 
f. Botanik, Bd. 19, 1927, S. 551) weitere Bedenken über die Wahl unserer 
Porensysteme geäußert. Er glaubt auf Grund der von Weıss (1890) und 
Renner (1910) mitgeteilten Daten feststellen zu können, daß wir mit 
„einem konstanten und zwar sehr niedrigen Gesamtporenareal von 0,8% 
der untersuchten Fläche gearbeitet‘ hätten!. Definierten wir bisher die 
Porensysteme so, daß der absolute Porendurchmesser in y und 
die Porenabstände als n-facher Wert des Porendurchmessers angegeben 
wurde, so rechnet HUBER mit Anlehnung an Weiss die Gesamtporen- 
fläche als Prozentzahl der Fläche, auf der die Poren verteilt sind, aus. 
Für die Folien I—V unserer Versuche beträgt das Gesamtporenareal 
(wie bei den Versuchen von 1927) 0,8%, das der Folie IVa 3,14. Da die 
absolute Porengröße ein wesentlicher Faktor der Transpirationsanalyse 
ist, scheint uns nach wie vor die Angabe des Porendurchmessers und der 


1 Anm. bei der Korrektur. WALTER (Zeitschr. f. Bot. 22, 150, 1929) formuliert 
den Einwand von Huser bereits apodiktisch: „Daß die Porenmembranen, mit 
den Verf. (SEYBOLD) auch diesmal alle seine Versuche ausführte, eine zu geringe 
Gesamtporenfläche besitzen.“ Zu dieser Ansicht sind auf Grund des obigen 
Satzes auch schon andere Referenten gekommen (Naturwissenschaften Jg. 17, 
S. 170, 1929 und Ber. d. wiss. Biologie 11, S. 194, 1929). Diese Darstellung ist 
unrichtig, ebenso die hier ebenfalls zu findende Äußerung, daß durch die Ver. 
suche von Huser unsere früheren Ausführungen überholt und richtig gestellt seien. 
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relative Porenabstand für die Transpirationsanalyse zweckdienlicher als 
die Prozentzahl, die über die Porengröße nichts aussagt. 

Es muß also zunächst auf diesen Einwand hin einmal festgestellt 
werden, ob wir bei unseren Folien, wie von uns behauptet wird, ein „sehr 
niedriges Gesamtporenareal‘ verwendeten. 

Die Verteilung von Spaltöffnungen auf einem Blatt läßt sich aus meh- 
reren Arbeiten entnehmen, auf die sich HuBER zum Teil selbst beruft. So 
gibt Weiss (1890) von einer größeren Anzahl von Pflanzen die Gesamt- 
porenfläche in Prozenten der Fläche, auf der sie verteilt sind, an. Die 
Arbeiten von EcKERSoN (1908), CLarp (1908), Renner (1910) (siehe 
SEYBOLD 1929a) enthalten Angaben über Porengröße und ihren rela- 
tiven Abstand voneinander. Auf Grund dieser Zahlen kamen wir dazu, 
für unsere Membranen eine Porenanordnung zu wählen, die so beschaffen 
war, daß ihr gegenseitiger Abstand das 10fache des Porendurchmessers 
betrug. Damit ergibt sich für die Gesamtporenfläche 0,8% der Fläche, auf 
der sie verteilt sind. 

Die Angaben in der Literatur zeigen, daß eine derartige Anordnung 
richtig gewählt war und den Verhältnissen, wie sie bei den Blättern vor- 
liegen, gut entspricht. Wenn wir die Zahlen von Weiss in Gruppen wach- 
sender Größe einteilen, so ergeben sie folgendes: 

















Blattoberseite Blattunterseite 
Gruppeneinteilung 
in %-Angaben Häufigkeit Häufigkeit Häufigkeit Mäntgbeit 
in % in % 

0,1—0,5 24 49 33 21,5 
0,6—1,0 15 31 46 30,1 } 72,6 

1,1—1,5 7 14 32 21,0 

1,6— 2,0 3 6 21 13,7 

2.1—2,5 7 4,6 

2,6—3,0 | 9 5,8 

3,1—3,6 | | 5 3,2 








Aus dieser Anordnung der Häufigkeitswerte ergibt sich, daß die 
2. Gruppe, in der unsere Werte liegen, das absolute Maximum der Häu- 
figke.t hat, die 1. und 3. Gruppe, die sich an unsere Gruppe anschließt, 
haben dieselben Häufigkeitswerte, nämlich 21%, so daß die Wahl der 
2. Gruppe für ein Porensystem naheliegend ist. Die ersten 3 Gruppen zu- 
sammengefaßt, wozu sinngemäß Berechtigung vorliegt, umfassen 
72,6% aller untersuchten Pflanzen. Die absoluten Angaben von Weıss 
der prozentualen Gesamtporenfläche ergeben in Mittelwerten ausge- 
drückt für die Oberseite 0,68%, für die Unterseite 1,19%, also im Mittel 
0,93%, was wiederum zeigt, daß wir mit 0,8% die Wahl gut getroffen 
haben. Auf die mühsame Berechnung der relativen Abstände der ein- 











258 H. Sierp und A. Seybold: Weitere Untersuchungen 


zelnen Poren voneinander haben wir verzichtet. Sie wird aber im Mittel 
ungefähr das 10fache des Porendurchmessers betragen. 

Hierüber geben die Zahlen von Eckerson und CLAPP Auskunft. Wenn 
wir aus diesen den prozentualen Anteil des Porenareals an der Gesamt- 
fläche bestimmen, so bekommen wir, wenn wir die Anordnung der 
Tabelle entsprechend der oberen wählen, folgendes Bild: 





Gruppeneinteilung Häufigkeit Häufigkeit 





in %-Angaben in % 
0,1—0,5 11 42 
0,6—1,0 10 38 
1,1—1,5 2 8 
1,6— 2,0 2 8 
2,1—2,5 1 4 








Hier betragen die ersten drei Gruppen zusgmmen sogar 88%, wobei 
die maximale Gruppe dieses Mal die erste ist. Der gebildete Mittelwert 
aus den absoluten Angaben ergibt ein Porenareal von 0,81%. Errechnen 
wir den mittleren Abstand der Poren, so ist dieser fiir die Oberseite das 
22,4fache, fiir die Unterseite das 9,7fache des Porendurchmessers. 

Das gleiche Bild bekommen wir auch aus den Zahlen, welche RENNER 
gegeben hat. 











Gruppeneinteilung Häufigkeit 
in %-Angaben Häufigkeit in % 
0,1—0,5 6 66 
0,5—1,0 2 22 
1,1—1,5 1 11 





Die maximale Gruppe ist auch hier die erste. Dazu kommt, daß sämt- 
liche Werte in die drei ersten Gruppen fallen. Allerdings sind die Zahlen 
von RENNER nicht sehr zahlreich. Die Zahlen werden natürlich um so 
brauchbarer für die Bildung eines Mittelwertes, wenn sie sich auf großes 
Zahlenmaterial stützen. Überblicken wir alle bisher vorliegenden Zahlen, 
so muß gesagt werden, daß die von uns gewählte Porenanordnung für 
analytische Untersuchungen zweckmäßig war. Somit können die mit un- 
seren Folien gewonnenen GesetzmäBigkeiten sicherlich die physikalischen 
Grundlagen der Verdunstung für die meisten Blätter bilden. 

Es ist uns nicht recht verständlich, wie HUBER zu einer solchen Be- 
wertung unserer Zahl 0,8% kommt, da die obigen Zusammenstellungen 
eine Zahl von solcher Größanordnung, wie wir sie gewählt haben, fordern. 
Wir haben keineswegs bestritten, daß es Porenareale, die über 0,8% 
liegen, nicht gäbe, andererseits muß aber auch ebenso berücksichtigt 
werden, daß solche sehr häufig sind, die unter dieser Größe liegen. 
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Dieser Einwand ist ebenso unhaltbar wie ein anderer, daß: wir ‚eine 
zweite sehr wesentliche Variable in unseren Versuchen also überhaupt 
nicht berücksichtigt“ hätten. Es liegt uns fern hier eine ausführliche 
Kritik einer vorläufigen Mitteilung zu geben, es sei nur darauf aufmerk- 
sam gemacht, daß wir in unserer Arbeit von 1927 (S. 151) bereits eine 
Serie von Versuchen mitteilten, bei denen der relative Abstand der Poren 
(in Husers Ausdrucksweise, Vergrößerung der prozentualen Poren- 
fläche) variierte. Dieser Einwand fällt also in sich zusammen. 

Wir glauben nach wie vor, daß wir mit der Gesamtporenfläche von 
0,8% unserer früheren und jetzigen Versuche die Wahl gut getroffen 
haben und empirische Daten wie theoretische Erörterungen waren ge- 
nügend zuverlässig, für die Porensysteme im Größenbereich der Stomata 
einige grundlegende physikalische Gesetzmäßigkeiten abzuleiten. 

Wenden wir uns nun weiter der vielumstrittenen Frage zu, ob ein 
multiperforates System, das die Bedingungen einhält wie sie die Blätter 
geben, die Verdunstung einer freien, komparablen Wasserfläche erreicht. 
Auf Grund unserer früheren Versuche mußten wir diese Frage ver- 
neinend beantworten. HUBER trat in einer Kritik (1927) unserer Ver- 
neinung entgegen, und machte geltend, daß es häufig Blätter mit viel 
höherem Gesamtporenareal gebe als 0,8%. Auf Grund unserer Versuchs- 
ergebnisse ließ sich durch einfaches Ausmultiplizieren mit einer größeren 
Porenanzahl natürlich der Extremfall errechnen, daß die Porenver- 
dunstung und gleich unveränderten Exponenten dieselbe Größe erreicht 
wie die freie Wasserfläche. Auf unsere theoretischen Ausführungen hin 
(1928) stellt HuBER nunmehr die Tatsache als eine ,,Binsenwahrheit“* 
hin, daß die Verdunstung der freien Wasserfläche theoretisch natürlich 
nie erreicht werden könne, wohl aber praktisch, und darum handelte es 
sich! Wie unsere Untersuchungen nur als qualitativer Nachweis gewertet 
werden können, ist uns ebenso unverständlich, wie die Behauptung, daß 
die Ausführungen von Brown und EscoMBE, Jost, RENNER und ihm 
niemals einen Zweifel darüber gelassen hätten, daß die Verdunstung 
praktisch stets kleiner als die einer freien Wasserfläche sei. Nimmt 
BENECKE-JosT auf Grund der neuen Untersuchungen in der IV. Auflage 
seiner Pflanzenphysiologie den Standpunkt ein, daß die Verdunstung 
durch ein multiperforates Septum niemals so groß wird wie die einer 
freien Wasserfläche, so war früher überall der Satz zu lesen: „daß die 
Verdunstung sich gerade so vollzieht, wie wenn gar keine durchlöcherte 
Scheidewand da wäre“ (Jost, III. Auflage 1913, Renner 1915, LUNDE- 
GÄRDH 1924). Brown und Escomss schreiben: ‘yet allows a perfectly 
free interchange of gases.“ 

Im übrigen war HUBER selbst dieser Auffassung, was aus einer Fuß- 
note zu schließen ist, deren ersten Teil er jetzt dafür geltend macht, daß 
von niemand bestritten worden sei, daB die Verdunstung multiperforater 
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Planta Bd. 9. 
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Septen praktisch stets kleiner sei, als die einer freien Wasserfläche. Was 
man unter ,,praktisch‘‘ verstehen kann und will, bleibt schließlich jeder- 
mann selbst überlassen! Was Huser darunter versteht und verstanden 
hat, geht aus der folgenden, eben genannten FuBnote eindeutig her- 
vor: ,,Solange Langen und Durchmesser der Poren einen endlichen Wert 
haben, ist die Verdunstung durch ein perforiertes Septum theoretisch 
stets kleiner als die freie Verdunstung und nähert sich dieser um so mehr, 
je größer der Anteil der Spaltenflachen an der Gesamtfläche und je kleiner 
die Porenlänge und Durchmesser sind. Praktisch kann dabei die Ver- 
dunstung durch das Septum der freien Verdunstung, namentlich in 
ruhiger Luft, außerordentlich nahekommen.‘‘ Diesem Zitat fehlt aber 
der in der früheren Arbeit vorhandene Schlußsatz: ‚So bleibt sie (die 
Verdunstung), wenn wir in obige Formel, die von BROWN und EscoMBE 
für die Sonnenblume angegebenen konkreten Werte einsetzen, bei einem 
Blattdurchmesser von 8 cm nur mehr etwa 2% hinter der freien Ver- 
dunstung zuriick.“ Was Huser in seiner vorläufigen Mitteilung (1928) 
praktisch nennt, hat jetzt allerdings ein ganz anderes Gesicht. 

Die Versuche der vorliegenden Untersuchung und die unserer Arbeit 
von 1927 ergaben, daß die Verdunstung der multiperforaten Septen 
kleiner ist als die Verdunstung der vergleichbaren freien Wasserfläche. 
Dasselbe Ergebnis hatten die Untersuchungen von HuBER (1928), die 
seltsamerweise gegen unsere Ausführungen ins Feld geführt wurden. Die 
folgende Zusammenstellung unserer jetzigen und früheren (1927) Versuche 
und der von HUBER gemachten dürfte eindeutig erhellen, daß die multi- 
perforaten Septen die Verdunstung der freien Wasserfläche nicht er- 
reichen. Die Verdunstung der Septen ist in Prozentannäherungswerten 
der Verdunstung der freien Wasserfläche angegeben. 


Tabelle 12. 


























Porend Abstand der Poren als n-faches des Durchmessers 
9 9 6 | 4 | 3 
50 u 70 42 50 | 75 | 90 
(1927) Huser (1928) 
20 u 70 | 75 
10 u 70 


Überblicken wir die Tabelle!, so können wir sehen, daß bei einer 
Porenentfernung des 3fachen ihres Durchmessers die Verdunstung 10% 


1 Die abweichenden Versuchsbedingungen unserer früheren Arbeit, ergaben 
für die 50 „-Poren eine prozentuale Verdunstung der freien Wasserfläche von 42%, 
die sich an die von HUBER ermittelten Zahlen gut anschließt. Ob sich für kleinere 
Poren wie für Flächen mittlerer Blattgröße nachweisen läßt, daß der Verdun- 
stungsexponent eine Funktion des Dampfdruckgefälles ist (SeYBoLp 1927), muß 
weiteren Versuchen unter konstanten AuBenb2dingungen anheimgestellt werden. 











über die Verdunstung aus multiperforaten Folien mit kleinsten Poren. 261 


hinter der Verdunstung einer freien Wasserfläche zurückbleibt. Es sei 
aber gleich hier bemerkt, daß in keinem Fall bei Blättern die Stomata so 
nahe aufeinander stehen. Und wenn selbst ein solcher Extremfall vor- 
kommen sollte, so ist sogar in diesem Fall die durchlöcherte Scheidewand 
noch immer da. Bei den wirklichen Extremfällen der Spaltöffnungs- 
häufigkeit, wobei die Poren um das 4fache ihres Durchmessers voneinan- 
der entfernt sind, und was einer Gesamtporenfläche von 3,2% der freien 
Fläche entspricht, bleibt aber die Verdunstung bereits 25% kleiner als die 
Verdunstung der freien Wasserfläche 1. 

Huser kommt nun auf Grund seiner Ergebnisse zu dem Schluß: 
„Damit ist für künstliche Septen von der Dicke pflanzlicher Epidermien 
mit Löchern von etwa dem 5fachen des mittleren Durchmessers der 
Spaltöffnungen die Richtigkeit der klassischen Ansicht? erwiesen: sie 
erreichen bei 5% Porenareal etwa 90%, bei einem Areal von 3,2%, wie 
es auch bei Pflanzen vorkommt, etwa 75% der freien Verdunstung.‘ 

Es bleibt nun Geschmackssache, ob man in einer physikalischen 
Frage eine Abweichung bis 25% unter nachdrücklicher Betonung quanti- 
tativer Einstellung ‚praktisch‘ als Null ansieht und unsere theoretischen 
Erörterungen über die Maximalverdunstung (1927, 1928), von den em- 
pirischen Daten abgesehen, als ‚qualitativ‘ bezeichnen will. Dazu läßt 
sich ebensowenig etwas bemerken wie zu der Ansicht, daß Pflanzen ,,den 
Verdacht erwecken, daß ihr Spaltenareal vielleicht größer sein könnte 
als zur optimalen Durchlüftung dienlich“ ist. 

Die Physik der Stomatatranspiration erschöpft sich nun keineswegs 
in der Frage, ob die Verdunstung eines multiperforaten Septums die Ver- 
dunstung einer freien Wasserfläche erreicht, sondern die analytische 
Forschung der Porenverdunstung endet erst bei dieser Frage und setzt 
die Analyse der Randfeldaktivität, der Konvektionen, kurzum die Ver- 
dunstung der Einzelpore und des Porensystems in unbewegter und be- 


ı Zwischen 25%, dem Extremfall, der bei Blättern überhaupt erreicht wer- 
den kann, und 2% (HuBER 1924) ist doch immerhin ein kleiner Unterschied! 

2 HuBER nennt die von Brown und Escomsz vertretene und für die Blatt- 
transpiration anwendbare Auffassung, daß die Porenverdunstung sich der freien 
Wasserfläche nähert, die ‚klassische Ansicht‘‘ und bringt uns aus oben zu be- 
sprechenden Gründen zu Brown und Escomsz in einen Gegensatz. Ob ‚unsere 
Ansicht‘ das rühmliche oder verächtliche Adjektiv ,,modern“ angehängt be- 
kommt, muß abgewartet werden, uns scheint aber eine vortreffliche Fußnote vice 
versa von LENARD, Große Naturforscher 1929, S. 243, jetzt schon sehr am Platze. 
„Es erscheint als ein (unbewußter oder bewußter, doch jedenfalls übler) Kniff, 
von „klassischer‘‘ und ‚‚moderner‘‘ Naturwissenschaft zu reden — was zuneh- 
mend geschieht—, wobei der zwischen diesen beiden Teilen des Wissens be- 
stehende Riß oder Gegensatz durch Einführung solcher Benamsungen eine das 
Neuere besonders anpreisende Scheinbegründung erfährt, statt daß man ganz 
einfach noch mangelnde Erklärung als Ursache des Erscheinens eines Risses oder 
Gegensatzes zugestiinde.“ 
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wegter Luft voraus. Wir waren daher in dieser wie in früheren Arbeiten 
in erster Linie um die Klärung dieser Elementarfragen bemüht und be- 
handelten die strittige Frage der Maximalverdunstung erst in zweiter 
Linie, was uns so ausgedeutet wurde, daß wir der relativ großen Poren- 
verdunstung „kaum Beachtung‘‘ schenkten. 

Für die Analyse der Verdunstung aus multiperforaten Septen war es 
nun außerordentlich günstig, die Gesamtporenfläche konstant zu lassen, 
dagegen die Porendurchmesser zu verkleinern und entsprechend der Be- 
dingung eines konstanten Porenareals die Porenzahl zu vermehren. Auf 
diese Weise ließ sich ein guter Einblick in die Größe der Porenver- 


Verdunstung der komparablen, freien Wasserfläche 
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Abb. 1. Verdunstungskurve multiperforater Septen als Funktion des Gesamtporenumfangs. Die 
Verdunstungsgröße der freien Wasserfläche, die mit der Porenanordnungsfigur vergleichbar ist, 
wird durch die zur Abszisse parallelen Geraden angegeben. Die Fläche der Poren ist konstant 
(3,1mm?). Die Zahl der Poren ist der Tabelle 1, 8. 247 zu entnehmen. 
dunstung mit wachsendem Gesamtporenumfang gewinnen. Die Ver- 
dunstungswerte der vorliegenden Versuche lassen sich schematisch auf 
Grund empirischer Daten als Funktion des Gesamtporenumfanges 
graphisch darstellen (Abb. 1), wobei sich die Kurve als typische limiting 
factor-Kurve erweist. Bei konstantem Porenareal strebt bei wachsendem 
Gesamtporenumfang die Verdunstung einem Grenzwert zu, der bei Poren, 
die im Größenbereich der Stomata liegen, erreicht ist. Innerhalb des 
Porenbereiches der Spaltôffnungen (50—10 u) kann somit die Ver- 
dunstung des Porensystems als eine konstante Summe von der Flächen- 
und Randfeldverdunstung aller Poren. betrachtet werden, gemäß der 
Formel: 
V=N-(k-r?n+kı2rn)=k (s. SEYROLD 1929), 

wobei N, die Zahl der Poren, so zu wählen ist, daß mit wechselndem 
Porenradius die Gesamtporenfläche ebenfalls eine Konstante bleibt. 
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k und k, sind empirisch zu ermittelnde Pseudodiffusionskoeffizienten 
(siehe SEyBOLD 1929, 8.9 u. £.), r der Radius der Poren. Diese physi- 
kalische Feststellung bedeutet für die Stomatatranspiration, daß die Ver- 
dunstung proportional der Porenvariation sich ändert. Diese Aussage 
darf jedoch nicht so mißverstanden werden, daß der Verdunstungs- 
exponent der Einzelpore n=2 in der Formel 
V=k.r 

sei, da ein Vergleich der Poren von der Größe der Stomata mit Poren 
größeren Durchmessers stets zu einem Exponenten führte, der kleiner als 
2 ist. Es ist allein schon hinsichtlich unserer früheren Versuche nicht un- 
interessant die Exponenten auch auf größere Flächen bezogen anzu- 
geben, schon allein um die theoretischen Ableitungen der maximalen Ver- 
dunstung unserer Arbeiten von 1927 und 1928 zu stützen. Vor allem aber 
gibt eine Berechnung der Verdunstungsexponenten Einblick in die Ver- 
dunstung der Einzelpore, und so sehr die Frage der Verdunstung eines 
Porensystems auch interessieren mag, so wird doch die Kenntnis über die 
Verdunstungszustände der Einzelpore bei analytischer Forschung als 
Element vorauszusetzen sein. 

In der Tabelle 13 sind die Exponentenwerte n des S. 248 mitgeteilten 
Versuches berechnet. Die Berechnung stützt sich auf Relativwerte, die 
sich zwischen zwei Systemen verschiedenen Durchmessers und ent- 
sprechender Verdunstungsgröße ergeben, so daß mit der Formel 

log V 
Pr = r 
je nach der Wahl der Bezugssysteme sich verschiedene Werte ergeben. 
In einem Fall nahmen wir auf die Folie I, im anderen auf diequadratischen 
Ausschnitte Q, bzw. Q, Bezug. Es wurde dabei immer so verfahren, daß 
der Radius der kleineren Pore und der dazu gehörende Verdunstungswert 
= 1 gesetzt wurde. 





























Tabelle 13. 
n-Werte bezogen auf Folie I n-Werte bezogen auf Q, bzw. bei IVa auf Q, 
II m | w Iva | v u | m IV. | Iva Vv 
| | | 

1,30 1,31 | 1,46 1,63 | 1,52 1,24 1,27 1,36 | 1,49 1,44 
1,41 1,26 1,42 1,62 | 1,51 1,29 1,22 1,33 | 1,49 1,38 
1,60 1,59 1,65 1,79 1,68 1,58 1,57 1,62 | PEN | LE 
1,52 1,53 1,61 | 1,74 | 1,65 1,54 1,54 | 1,60 | 1,82 | 1,63 
1,18 | 1,38 | 1,45 | 1,60 | 1,52 1,23 1,26 | 1,36 | 1,47 | 1,41 


Die Tabelle 13 beweist die Richtigkeit unserer früheren Ausführungen 
(1927, S. 159ff. und 1928, vor allem Tabelle S. 617). Betrachten wir zu- 
nächst die Exponenten der Folien IV und IVa, so sehen wir, daß mit Ver- 
kleinerung des relativen Porenabstandes (die Porenabstände sind bei 
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IV das 9fache, bei [Va das 4fache des Durchmessers) der Exponent steigt, 
was auf eine relative Verminderung der Randfeldaktivität zurückzu- 
führen ist. Vergleichen wir nun die Exponenten der verschiedenen 
Folien, so können wir bei Bezugnahme auf Folie I und Q, bzw. Q, beob- 
achten, daß der Exponent bei relativ großen Poren (50) niedriger liegt als 
bei den kleineren Poren (20 und 10), was nur so zu erklären ist, daß die 
relative Verdunstung des Randfeldes bei 50 u besser zur Entwicklung kommt. 
Wir haben dieses bisher so ausgedrückt, daß wir sagten, die Verdunstung 
strebe einem konstanten Wert zu, und das Porensystem mache sich als 
limiting factor geltend. Dieses zeigt sich jetzt bei der Betrachtung der 
Verdunstung der Einzelpore unter anderen Gesichtspunkten. 

Wenn die Steigerung der Verdunstung durch Porenvermehrung und 
damit durch Vermehrung des Gesamtporenumfanges nur bis zu einem ge- 
wissen Grade möglich ist, so muß ein Faktor die weitere Steigerung ver- 
hindern. Die maximale Ausbildung der Randfeldverdunstung ist nach 
den vorliegenden Versuchen innerhalb der Porengröße von 50—10 u er- 
reicht. Dieses Verhalten und vor allem die Tatsache, daß auch in be- 
wegter Luft eine Steigerung der Porenverdunstung nicht eintritt, legt 
den Gedanken nahe, daß die Verdunstung kleinster Poren in unbe- 
wegter Luft durch herrschende Konvektionen wohl eine Randfeldver- 
dunstung haben können, daß aber eine Dampfhaubenbildung im eigent- 
lichen Sinne nicht möglich ist. Darauf werden wir sogleich weiter ein- 
zugehen haben. 

Die Abhängigkeit der Randfeldverdunstung von der Größe der Pore 
läßt sich aus der Abb. 8 unserer Arbeit von 1927 ablesen, und vor allem 
die Tabelle der Arbeit von 1928 zeigt, daß für kleinere Poren der relative 
Abstand größer sein muß, wenn die Aktionsradien der Randfeldaktivität 
der Einzelporen die Verdunstung der Nachbarpore nicht ‚stören‘ 
sollen. Je nach der Höhe des Exponenten ist der erforderliche Abstand 
der Poren bei Nichtbeeinflussung verschieden hoch anzusetzen. Für 10 u 
Poren muß er bei voller Entfaltung der Randfeldaktivität im Extrem das 
43fache des Durchmessers sein, für 50 u Poren ist dagegen der 19fache 
Abstand zu völliger Entwicklung ausreichend. Dies kann natürlich nur 
geschehen, wenn der Verdunstungsexponent —1 ist. In unseren Ver- 
suchen schwankt der Wert für # (siehe Tabelle 13) zwischen 1,38 und 
1,56. Es muß weiter berücksichtigt werden, daß diese Überlegungen nur 
solange gelten können, als keine Konvektionen vorhanden sind ; da diese 
aber stets auftreten, können nur empirische Befunde über die Größe der 
Porenabstände bei größtmöglicher Verdunstung der Einzelpore ent- 
scheiden. Damit könnten wir die Frage, ob ein multiperforates Septum 
die Verdunstung einer freien komparablen Wasserfläche erreicht, vom 
Standpunkt der Verdunstung der Einzelpore aus betrachten. Wir unter- 
lassen dieses und verweisen auf unsere Mitteilung von 1928, wo diese 
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Dinge ausführlich besprochen wurden; wir können diesen Ausführungen 
mit Tabelle 13 empirische Belege beifügen. 

Es ist eine für die Verdunstungsphysik kleinster Poren bedeutsame 
Sache, daß die Verdunstung dieser bei gleicher Gesamtporenfläche und 
wachsendem Gesamtporenumfang nicht nur in unbewegter Luft, sondern 
auch in bewegter eine Konstante ist (siehe S. 250). Die Tatsache, daß die 
Verdunstung multiperforater Septen in bewegter und unbewegter Luft 
gleich ist, der Wind also die Verdunstung eines Porensystems nicht 
steigert, ergibt für die Porendiffusion neue, für die Verdunstungsphysik 
brauchbare Gesichtspunkte. Wird die Verdunstung im Winde nicht ge- 
steigert, so bedeutet dies genauer ausgedrückt, daß durch bewegte Luft 
das Dampfdruckpotential: System/Luft nicht vergrößert werden kann, 
sondern daß dieses auch in unbewegter Luft maximal ist. Dies ist aber 
nach molekularkinetischer Vorstellung nur dadurch möglich, daß sich in 
unbewegter Luft über den Poren keine Dampfhaube bilden kann, sondern 
daß die Konvektionen der Luft schon ausreichend genug sind, das maxi- 
male Dampfdruckgefälle zu erhalten, wozu bei Flächen größeren Durch- 
messers (mittlerer Blattgröße) eine bestimmte Windgeschwindigkeit er- 
forderlich ist. Aus den Untersuchungen von SeYBoLp (1927, 1929) ergab 
sich, daß Flächen mittlerer Blattgröße ihre Maximalverdunstung bei um 
so geringerer Windgeschwindigkeit erreichen, je kleiner ihr Durchmesser 
ist. Bei kleinsten Poren sind die Konvektionen schon stark genug als 
„Wind“ zu wirken, so daß der Wasserdampfaustausch in „Ruhe“ sich 
maximal vollzieht. Die Bildung einer Wasserdampfhaube als Diffusions- 
widerstand ist bei den kleinsten Poren nicht möglich, eine Verdunstungs- 
steigerung im ,,Winde“ demnach nicht zu erwarten. 

Es ist jedoch nun außerordentlich schwierig die Größe der Konvek- 
tionen anzugeben, da sie sich einer direkten Messung entziehen. Erfolgt 
der Wasserdampfaustausch in unbewegter Luft und ist der Betrag höher 
als dem Dampfdruckpotential, das zwischen dem System und der Luft be- 
steht, und dem Diffusionskoeffizienten entspricht, so muß diese Be- 
schleunigung des Austausches auf die Konvektionen zurückgeführt wer- 
den. An Stelle des Diffusionskoeffizienten ist ein Pseudodiffusions- 
koeffizient zu setzen, der von Fall zu Fall ermittelt werden muß (siehe 
SeyBoLD 1929). Die empirischen Messungen sind unter Einwirkung der 
Konvektionen unkontrollierbaren Schwankungen unterworfen, wofür 
sich außer eigenen Versuchen auch die von RENNER (1911) anführen 
ließen. 

Die Versuche von SrerP und Noack (1921) lassen am ehesten quanti- 
tative Zahlen über die Größe und die Wirksamkeit der Konvektionen er- 
kennen. Nach unseren heutigen Erkenntnissen rechnen wir die bei diesen 
Versuchen zur Anwendung gekommenen ,,Windgeschwindigkeiten“ zu 
den Konvektionen, da die Geschwindigkeiten der durch den Apparat 
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gehenden Luftströme nur 0,00009 m/sec, 0,00018 m/sec, 0,00036 m/sec 
waren. Trotz dieser geringen Windgeschwindigkeiten ließ sich eine er- 
hebliche Steigerung der Verdunstung feststellen. 

Die Verdunstung von Porensystemen in unbewegter Luft muß somit 
unter der Einwirkung der Scheindiffusion betrachtet werden. Schon bei 
unseren früheren Versuchen (1927) konnten wir bemerken, daß bei der 
Verdunstung durch 50 # Poren „noch ein Faktor im Spiele‘ sein muß, 
der sich „noch nicht fassen läßt“. Errechneten wir gemäß der von 
Brown und EsooMBE aufgestellten Formel 


A 

OR PER 
3 D+ a ( 4 a) 

die Verdunstungsmenge Q (k, ist eine Austauschzahl, die sich aus dem 
Diffusionskoeffizienten und dem Dampfdruckpotential: System /Luft zu- 
sammensetzt, A ist die Größe der Poren tragenden Fläche, D deren 
Durchmesser, a die Fläche jeder Pore, » deren Zahl, d deren Durch- 
messer und J die Höhe der Pore), so fanden wir eine Übereinstimmung 
zwischen errechneten und empirischen Werten bei Porendurchmessern, die 
zwischen 500 u—2,8 mm lagen. Bei 150 u und 50 u großen Poren erwies 
sich die von Brown und Escomss aufgestellte Formel als unzureichend, 
da die theoretischen Werte wesentlich höher lagen als die empirischen. 
Der Vollständigkeit halber seien nunmehr auch mit unseren neuen 
Folien die relativen Werte den vergleichbaren Mittelwerten der Tabelle 9 


gegenübergestellt 1. 


Folie theoretischer empirischer Wert 
I 1 1 
u 9,9 6,8 
II 12,8 8,8 
IV 15,7 9,9 
V 17,0 10,2 


Die für Poren vom Durchmesser 500 u—2,8 mm (Angabe von SIERP 
und SEYBOLD) und für solche bis 15 mm (Angabe von Brown und Es- 
COMBE) gültigen Formeln sind für die Poren der Spaltöffnungsgrößen 
nicht mehr gültig. 

Daß die oben erwähnte Formel im Größenbereich der Spaltöffnungen 
keine Gültigkeit mehr hat, rührt in erster Linie von der Wirksamkeit der 
Konvektionen her, die um so stärker ist, je kleiner die Poren sind. Eine 

ı Es ließen sich natürlich ohne neues zu gewinnen auch die Versuche theo- 
retisch berechnen, bei denen kein Filtrierpapier zur Anwendung kam, wobei 
jedoch in der Formel im Nenner noch die Tubenlänge L aufzunehmen ist (siehe 
SIERP-SEYBOLD 1927, S.150, 158). Die relativen Verdunstungswerte der Ver- 
suche mit und ohne Filtrierpapier sind gleich, so daß die Formeln von Brown 
und EscomBz mit dem Einsetzen der Tubenlänge im Größenbereich der Spalt- 
öffnungen auch keine Gültigkeit mehr haben. 
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formelmäßige Fassung der Verdunstung kleinster Poren ist in erster An- 
näherung schon recht schwierig, mindestens solange sich die Konvek- 
tionen nicht zahlenmäßig fassen lassen. Der wichtige empirische Befund, 
daß trotz Verkleinerung der Poren und dadurch bedingten vergrößerten 
Gesamtporenumfanges die Verdunstung einem konstanten Wert zustrebt, 
beweist eindeutig, daß unter Einwirkung der Konvektionen das System 
maximal verdunstet, unabhängig vom relativen Verhältnis der Poren- 
fläche zum Porenumfang. 

Die Frage der gegenseitigen Beeinflussung der Einzelporenverdun- 
stung kann auch nur unter Berücksichtigung der Konvektionswir- 
kungen erörtert werden, wenn die Porendurchmesser von der Größe der 
Spaltöffnungen sind. Am besten geht dies aus der Tabelle 13 hervor. Mit 
Verkleinerung des Porendurchmessers ist eine Steigerung des Verdun- 
stungsexponenten n gegeben, worin sich eine relative Verminderung der 
Randfeldaktivität ausdrückt. Die Abb. 1 ist auch nur mit dieser Vor- 
stellung zu interpretieren. 

Ob ein multiperforates Septem also die Verdunstung einer freien, 
komparablen Wasserfläche erreicht, ist damit auch entschieden. Steigt 
der Exponent mit kleinerwerdendem Porenradius, so ist der freien Ver- 
dunstung nur durch Porenvermehrung nachzukommen, wobei aber die 
von den Blattsystemen gegebenen Bedingungen nicht eingehalten werden 
können. Selbst in dem Extremfall, wo die Poren nur um das 4fache ihres 
Durchmessers voneinander entfernt sind, bleibt die Verdunstung noch 
etwa 25% hinter der freien Wasserfläche zurück. In unseren Versuchen 
konnten wir dieses für 20 u Poren, HuBeEr (1928) für 50 „-Poren nach- 
weisen. Die Frage ist also nunmehr experimentell so entschieden, wie wir 
sie früher auf verschiedene Weise beantworten konnten. Die Ver- 
dunstung multiperforater Septen strebt bei Einhaltung der Bedin- 
gungen, wie sie die Blätter hinsichtlich der Porengröße, der Porenver- 
teilung und der Porentiefe darstellen, einem Maximalwert zu, der stets 
kleiner ist als die Verdunstung einer freien Wasserfläche. Wenn wir nun 
aber von den von den Blättern gegebenen, ebengenannten Bedingungen 
absehen, so läßt sich nur in dem Extremfall, wo die Poren unendlich 
klein sind und ihr relativer Abstand = 0 ist, die Verdunstung einer freien 
vergleichbaren Wasserfläche erreichen. Solange wir uns aber mit end- 
lichen Größen befassen, muß jedes multiperforate Septum als Ver- 
dunstungswiderstand wirken. Wenn die Bedingungen eingehalten wer- 
den, die ein Blatt vorschreibt, so nimmt der Widerstand immer meßbare 
Werte an, im Extrem vermindert er die Verdunstung noch um 25%. 

Brown und Escomse hielten jedoch auf Grund von Interpolationen 
von Verdunstungsraten großer Poren auf kleine den Extremfall für mög- 
lich, daß ein System die Verdunstung der freien Wasserfläche erreicht, 
selbst unter der Bedingung, daß die Poren das 10fache ihres Abstandes 
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voneinander entfernt sind. Dazu schien ihnen der experimentelle Befund 
des Verdunstungsexponenten n = 1, den sie mit relativ großen Poren 
gewannen, Berechtigung zu geben. Daß jedoch der Exponent bei Ver- 
kleinerung der Poren ansteigt, konnten sie rechnerisch nicht festlegen. 

Diese Bedingung, daß der 10fache Abstand der Poren zu wählen ist, 
um eine gegenseitige Beeinflussung der Poren aufzuheben, war auf Grund 
experimenteller Befunde seit Brown und EscomsE beachtet worden. 
Huser (1928) weist hinsichtlich der Extremfälle darauf hin, daß von 
„dieser alten Forderung grundsätzlich‘ abzusehen ist. Er hat hierin 
recht, tatsächlich ist bei extremen Fällen der relative Porenabstand ge- 
ringer, er hat aber übersehen, daß wir diese Frage bereits erörterten 
(1927, S. 151 und 1928, S. 618). Huser zieht allem Anscheine nach 
„diese alte Forderung‘ nicht mit in den Begriff der ‚klassischen Ansicht“ 
ein, so daß er abweichend von Brown und EscomBe die Frage der Maxi- 
malverdunstung ohne Einhaltung der ‚alten Forderung‘ diskutiert. 

Die Berechtigung, von dieser alten Forderung, die Poren das 10fache 
ihres Abstandes voneinander zu entfernen, abzuweichen, ist hinsichtlich 
der S. 257 u. f. mitgeteilten Daten (siehe auch SEYBOLD 1929a) nicht sehr 
groß. Unseres Erachtens ist für die Analyse der Physik der Transpiration 
ein Porenabstand, der gleich dem 10fachen des Porendurchmessers ist, 
das gegebene. 

IV. Schluß. 

Welche Gesichtspunkte ergeben sich nunmehr für die Physik der 
Stomatatranspiration? Nach wie vor halten wir eine übereilige Über- 
tragung auf pflanzliche Systeme für unberechtigt und teleologische Spe- 
kulationen in phylogenetischem Fahrwasser für überflüssig. Wir be- 
scheiden uns hier mit den zuverlässigen Ergebnissen. 

1. Die Verdunstung eines Porensystems, welches die Bedingungen 
der Verteilung und Größe der Spaltöffnungen einhält, ist stets kleiner als 
die einer vergleichbaren freien Wasserfläche. Die Porenverdunstung 
bleibt im Extrem 25% hinter der der freien Wasserfläche zurück. Die 
Verdunstungsphysik von Blättern kann somit mit der Verdunstung 
freier Wasserflächen nicht analysiert werden, und die auf Evaporations- 
flächen bezogenen Transpirationsraten sind für eine Analyse der Wasser- 
abgabe unzulässig. 

2. Die Verdunstung aus Porensystemen, deren Porengröße den Spalt- 
öffnungen entsprechen, erfährt in bewegter Luft der Verdunstung in 
unbewegter Luft gegenüber keine Steigerung, da in letzterer die Kon- 
vektionen den maximalen Wasserdampfaustausch unterhalten. 

3. Innerhalb des Porenbereichs von 50—10 u ist die Verdunstung bei 
gleicher Fläche eine konstante Summe von Flächen und Randfeldver- 
dunstung, so daß die Verdunstung im Größenbereich der Poren propor- 
tional der Stomatavariation verläuft. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE 
TRANSPIRATIONSWIDERSTÄNDE UND ÜBER DIE 
TEMPERATUR ÄGYPTISCH-ARABISCHER WÜSTENPFLANZEN. 


Von 
A. SEYBOLD. 
Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. August 1929.) 


L Tem. 
1. Einleitung. 

Die anatomischen und histologischen Merkmale eines xeromorphen 
Blattes müssen vom physikalischen Standpunkte aus als Diffusions- 
widerstände gelten; solange jedoch die Größenordnung der Widerstände 
im Wasserdampfaustausch nicht quantitativ festgelegt ist, muß jeder 
Transpirationstheorie über Pflanzengruppen viel Spekulatives anhaften. 
Da nur spärlich zuverlässige Ergebnisse in der Transpirationsanalyse 
vorliegen, konnte leicht eine Theorie gegen die andere ausgespielt wer- 
den, vor allem wenn man die Transpirationsanalyse mit teleologischen 
Prinzipien betrieb. Erst in den letzten Jahren, im Vergleich zu anderen 
pflanzenphysiologischen Fragen merkwürdig spät, setzten Transpirations- 
untersuchungen ein, die umfassenderes, brauchbares Zahlenmaterial zu 
gewinnen suchten. Die meisten Ergebnisse sind jedoch meist voreilig zu 
einer neuen Theorie zusammengefaßt worden, und nur wenige Unter- 
sucher waren Physiker genug, sich mit quantitativen Daten zu begnügen. 
Was bei der Verdunstungsanalyse Theorie ist, wurde von den Physikern 
auf Grund der Molekulartheorie und ihrer Hauptsätze eindeutig festge- 
legt; dem Untersucher der pflanzlichen Transpiration ist jedoch die Auf- 
gabe gestellt, bei speziellen Systemen die Verdunstungsgesetze aufzudecken. 
Bei der komplizierten Differenzierung und Inkonstanz der pflanzlichen 
Transpirationssysteme ist die Verdunstungsanalyse ungemein erschwert. 
Die Einführung biologischer Begriffe hat die Analyse aber nicht weiter- 
geführt, vielmehr hat sie in vielen Köpfen nur Verwirrung angerichtet. 
Solange man Physik an pflanzlichen Systemen betreibt — und das tut 
man auf alle Fälle, wenn man die Verdunstung von Wasserdampf unter- 
sucht —, können alle naturwissenschaftlichen Bekenntnisse außer acht 
bleiben. Selbst wenn die Wasserbilanz der lebenden Zelle mit in Betracht 
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gezogen wird, kommen „biologische Prinzipien‘ nicht in Frage, denn die 
osmotische Zustandsgleichung ist nur Physik. Auf dem Gebiet der 
exakten Transpirationsanalyse münden alle Fragen in die Aufgabe ein: 
den Gültigkeitsbereich physikalischer Gesetze zu prüfen. Kurzum hier 
ist die Physiologie spezielle Physik. 

Mit dieser Auffassung sollte die Fortsetzung der Transpirations- 
analyse an Wüstenpflanzen unternommen werden, die unter extremen 
Außenbedingungen am leichtesten Einblick in die Größenordnung der 
Diffusionswiderstände von Wasserdampf gewinnen ließen. Die Notge- 
meinschaft der Deutschen Wissenschaften ermöglichte mir eine Reise 
nach Ägypten, wofür ich auch an dieser Stelle meinen Dank ausspreche. 
Außerdem bin ich Herrn und Frau Prof. G. TÂckHoLM in Kairo und Herrn 
Dr. S. NARKIRIER in Heluan zu großem Dank verpflichtet, da sie meine 
Untersuchungen in großem Maße unterstützten. 

Bei der Ausführung der vorliegenden Untersuchung zeigte es sich be- 
sonders deutlich, wie dringend notwendig die Erriehtung einer 
Forschungsstation in der Wüstenzone ist. Die ägyptische Regierung 
wird hoffentlich in absehbarer Zeit den Gedanken von Herrn Prof. 
TAcKHOLM-Kairo, in dem günstig gelegenen und „pflanzenreichen‘ 
Wadi Hof eine pflanzenphysiologische Wüstenstation zu errichten, bald 
verwirklichen. 

Bei der Entscheidung der Frage, in welchem Maße die anatomisch- 
histologische Differenzierung der Blätter als Transpirationssysteme dem 
Wasserdampfaustausch einen Diffusionswiderstand entgegenstellen, ist 
es vorteilhaft, die Größenordnung des Widerstandes anzugeben. Gelingt 
es, den Widerstand und die an der Verdunstung beteiligten Faktoren 
zahlenmäßig zu erfassen, ist es ein leichtes, die transpirationsphysio- 
logische Frage, ob eine ,,Transpirationseinschrankung vorhanden ist 
oder nicht, zu beantworten, was aus dem anatomischen Bau nicht quan- 
titativ zu bestimmen möglich ist. 

Mit dieser physikalischen Einstellung ergibt sich die Notwendigkeit 
einer klaren Definition der Begriffe, mit welchen die Analyse unter- 
nommen wird. STEFAN (1873, 1881) entwickelte die Diffusions- 
gleichungen mit Hilfe elektrostatischer Begriffe und formulierte sie ana- 
log. Brown und Escomge (1900) zogen nach RAYLEIGK bei der Poren- 
diffusion die Zustände des elektrischen Ausbreitungswiderstandes heran 
(siehe KoHLRAUSCH, Lehrbuch der prakt. Physik, 15. Aufl. 1927, S. 471). 
Es ist nunmehr auch sehr vorteilhaft, das Oxmsche Gesetz der Strom- 
leitung auf die Verdunstung zu übertragen, nicht nur weil damit eine 
Reihe von willkürlichen Definitionen der Transpirationsanalyse aufge- 
geben werden, sondern weil damit zugleich eine Gleichung anwendbar 
ist, die für die Analyse der Verdunstungszustände wesentliche Vorteile 
bietet. Bezeichnen wir die Verdunstungsstärke mit V und das Dampf- 
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druckpotential: Verdunstungssystem/Luft (p—p,) mit P, so ist der 
Widerstand des Verdunstungssystems ~ 
W=a?. (1) 

a ist ein Proportionalitätsfaktor, über dessen Bedeutung wir später 

Der Quotient T/E wäre als reziproker Wert des Widerstandes auf- 
zufassen, wenn mit der Evaporation E tatsächlich das für das Blatt- 
system gültige Dampfdruckpotential erfaßt würde. Ohne die Kritik der 
„relativen Transpiration“ zu wiederholen (siehe SeysoLp 1929), sei 
darauf hingewiesen, daß der Evaporation als Verdunstungskraft definiert 
eine Umformung der Gleichung (1) zugrunde liegt, wobei jedoch durch die 
speziellen Bedingungen wie Größe, Lage, Form des Evaporimeters und 
der Stärke der Luftbewegung das Dampfdruckpotential: Evaporimeter/ 
Luft schwer anzugeben ist. Ohne den Umweg über ein Evaporimeter zu 
wählen, das zudem immer unzuverlässige Werte der ,, Verdunstungs- 
kraft“ gibt, kann das Dampfdruckpotential ermittelt werden, das für die 
Transpiration eines Blattsystems Gültigkeit hat. 

Die Messung der Blatt-Temperatur und die Messung des Dampfdruckes 
der Luft genügen, das Dampfdruckpotential von Blattsystem/Luft an- 
geben zu können. Freilich kommt den Werten nur Gültigkeit in erster 
Annäherung zu, da das Blatt an verschiedenen Stellen ungleich tempe- 
riert ist (siehe SEYBOLD und VAN DER Wey 1929), und beistarker Transpi- 
ration in unbewegter Luft sich das Blatt in einer Dampfhaube befindet, 
deren Dampfdruck an einzelnen Punkten schwer meßbar ist. Die Er- 
mittelung des Verdunstungs- und Wärmefeldes des transpirierenden 
Blattes ist eine langwierige Aufgabe, die noch manche spezielle Unter- 
suchung erfordert. 

Schien die Einsetzung des Diffusionskoeffizienten als Größe des 
Wasserdampfaustausches bei gegebenem Dampfdruckpotential, dem die 
Verdunstung proportional erfolgt, ausreichend, so stellte es sich heraus, 
daß die Einsetzung des Diffusionskoeffizienten nicht den empirischen 
Befunden genügte. Bei der Verdunstung in unbewegter Luft konnte mit 
den Vorstellungen der Dampfhaubenbildung über dem System der Diffu- 
sionskoeffizient in seiner eigentlichen Bedeutung nicht beibehalten wer- 
den. Erfolgte die Verdunstung in bewegter Luft unter der Vorstellung 
der Luftabsättigung mit Wasserdampf längs Luv-Lee, so ist die Gültig- 
keit des Diffusionskoeffizienten nur bedingt anwendbar. In erster Linie 
machen die Luftkonvektionen, die Flächengröße und die Flächengestalt 
eine spezielle Bestimmung des Wasserdampfaustausches notwendig, der 
ganz allgemein als Austauschzahl im Sinne der Wärmetechniker und 
Meteorologen zu nehmen ist. Die Bestimmung des Faktors ist nun 
außerordentlich schwierig und wird sich nur in Annäherungswerten an- 
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geben lassen. Weitere Untersuchungen werden diese Fragen zu klären 
haben. Wie der in der Gleichung (1) stehende Faktor a zu nehmen ist, 
werden wir nachher sehen. . 

Die Messung des Dampfdruckes der Luft geschieht vorteilhaft mit 
emem hinreichend stark ventilierten Psychrometer', nicht nur weil die 
Psychrometerdifferenz als relatives Maß der Verdunstung gelten kann, 
sondern weil sich mit den Psychrometerangaben allgemein gültige Werte 
für das Dampfdruckdefizit errechnen lassen unter besonderer Berück- 
sichtigung der Temperatur des verdunstenden Systems. Es ist bereits 
eingehend erörtert worden (SEYBOLD 1929), daß die Verdunstung pro- 
portional dem Dampfdruckdefizit, bezogen auf die Temperatur des ver- 
dunstenden Systems (ohne weiteres nicht auf die Lufttemperatur zu 
beziehen!) erfglgt, und daß zwischen diesem Dampfdruckdefizit und 
der Psychrometerdifferenz eine Proportion besteht. In der Gleichung 
(1) ist demnach die Dampfdruckdifferenz einzusetzen, die der Tem- 
peratur des verdunstenden Systems entspricht. Bemerkenswert ist, 
daß wir ohne großen Fehler bei dem transpirierenden Blatt den gesättig- 
ten Dampfdruck im Mesophyll annehmen können, da nach den wert- 
vollen Erörterungen von RENNER (1915) eine Dampfdruckerniedrigung 
durch den osmotischen Wert des Zellsaftes erst bei Turgorverlust eintritt. 
Die Erniedrigung des Dampfdruckes bei Turgorverlust beträgt nur wenige 
Prozent, so daß sie innerhalb der allgemeinen Fehlergrenze liegt (10%). 

Wenn die Proportionalität zwischen Verdunstungsstärke und Dampf- 
druckdefizit bei verschiedenen Systemen gewahrt sein soll, müssen wir 
erstens für die Systeme gleiche Widerstände voraussetzen, und zweitens 
müssen für die Systeme dieselben Proportionalitätsfaktoren a in die 
Gleichung (1) aufgenommen werden. Sind zwei Verdunstungssysteme 
physikalisch völlig gleich, so sind auch die Widerstände der Wasser- 
dampfdiffusion gleich, unterscheiden sie sich jedoch in der Größe 
ihres Durchmessers, so können wir die Außenfaktoren für beide Systeme 
nicht mehr als völlig gleich ansehen. Dies drückt sich deutlich in der Ab- 
weichung von der Flächenproportionalität der Verdunstung bei freien 
Wasserflächen aus. Die physikalische Gleichung 

V=k(p— pr): rm (2) 
mit dem Diffusionskoeffizienten k (Wasserdampf in Luft) geniigt keines- 
wegs fiir spezielle Bedingungen, wie sie bei der pflanzlichen Transpiration 
und ihren physikalischen Grundversuchen vorliegen. Die Randfeld- 
aktivität und die Konvektionen der Luft bleiben bei der Gleichung (2) 
völlig unbeachtet. Setzen wir jedoch an Stelle des Koeffizienten einen 
empirisch zu ermittelnden Proportionalitätsfaktor, eine Austauschzahl 
oder einen Pseudodiffusionskoeffizienten, so kann die Gleichung be- 

1 Bei den vorliegenden Messungen wurde der Assmannsche Aspirations- 
psychrometer verwandt. 
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friedigt werden. Für kreisförmige, relativ leicht definierbare Systeme 
wurde von mir (1927, 1929) die Formel 
V=bkb-rx +. 2rır (3) 
gegeben, sobald aber die Fläche geometrisch weniger leicht faBbar wird, 
ist die gegliederte Formel (3) unzureichend. Da die Größe der Randfeld- 
wirkung und die der Konvektionen nicht direkt faßbar sind, müssen 
wir die Verdunstung folgendermaßen formulieren 
V=alp-p)-F-i, (4) 
wobei mit F die Fläche, mit t die Zeit und mit « eine Austauschzahl 
gemeint ist. Ist der Widerstand nunmehr nicht gleich 1 wie unter der 
bisherigen Annahme, so ist die Verdunstung 
«-(p—p,)-F-t 
yon. (5) 
Benutzen wir die Gleichung im C.-G.-S.-System bei der Ermittelung des 
Widerstandes, so formen wir die Gleichung (5) um. Die Berechnung der 
Transpirationsstärken pro Stunde (3600 sec) und 100 qem Blattfläche 
erweist sich bei der Größenordnung der Transpirationsraten als vorteil- 
haft und hat sich auch bereits ganz allgemein eingebürgert, so daß wir sie 
auch hier wählen. An Stelle des Dampfdruckdefizits setzen wir die Diffe- 
renz @ der den Drucken äquivalenten Maßen (g/ccm). Die Gleichung 
lautet somit” 
0,36 - p+ « 
w= (6) 
Die theoretische Uberlegung fiihrt uns somit zu einer Gleichung mit 
zwei Unbekannten, nämlich von w und «, die sich empirisch recht schwer 
messen lassen. Es wird hier schon die Frage auftauchen, wozu eine un- 
auflößbare Gleichung gewählt wird, wo doch der Quotient T/E so leicht 
zu gewinnen ist und vermeintlich auch gute Dienste leistet. Daß sich 
leicht „relative Transpirationswerte‘‘ gewinnen lassen, kann nicht ge- 
leugnet werden, daß sich diese Relativzahlen aber in noch größerer Ver- 
dammnis befinden wie unsere Gleichung wird ganz übersehen. Für die 
Evaporation und die Transpiration werden dieselben Austauschzahlen 
vorausgesetzt, da die Verdunstungswerte ja auf gleiche Flächen bezogen 
werden. Darüber können frühere Versuche, vor allem mit verschiedenen 
geometrischen Flächen und pflanzlichen Pappmodellen reichlich Auf- 
schluß geben (SeysoLp 1929). Da Evaporations- und Transpirations- 
systeme bei gleichen äußeren Bedingungen verschieden reagieren, 
müssen die relativen Quotientenwerte sehr unsicher bleiben. Den rezi- 
proken Wert T/E für den Widerstand eines Systems zu wählen, er- 
scheint aber wenig zuverlässig, da stillschweigend eine Reihe von Fak- 
toren ohne Prüfung gleichgesetzt werden. 
Abgesehen davon, daß es sinnlos ist, von der ,,Verdunstungskraft“ 
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der Luft zu sprechen, wenn man die ,,Verdunstungsstarke“ eines be- 
liebigen Evaporimeters bestimmt, kann das für das Evaporimeter gel- 
tende Dampfdruckpotential nicht auf das Blattsystem übertragen wer- 
den. Mittels eines ventilierten Psychrometers läßt sich vorteilhaft der 
Dampfdruck der Luft bestimmen und mittels der Temperaturmessung 
der transpirierenden Blätter das für sie gültige Dampfdruckdefizit an- 
geben. Bestimmen wir empirisch die Transpirationsraten und kennen den 
Pseudodiffusionskoeffizienten, so läßt sich der Widerstand in absolutem 
Wert angeben. Solange wir aber « in der Gleichung (6) mitführen, 
kommt dem Wert nur relative Gültigkeit zu, vorausgesetzt, daß wir 
a für alle die zu vergleichenden Blattsysteme auch tatsächlich voraus- 
setzen dürfen. 

Das Problem des Diffusionswiderstandes ist quantitativ genommen 
somit klar herausgestellt und bei dem folgenden Weg auch einer Analyse 
zugänglich. 

Zunächst sind die Verdunstungsraten, d.h. die Transpirationsstärken, 
empirisch zu ermitteln. 

Weiter ist das für die Blattsysteme gültige Dampfdruckdefizit fest- 
zustellen. 

Die im Wasserdampfaustausch gültige Austauschzahl ist einzusetzen. 
Mit diesen drei Größen ist die Angabe des Widerstandes ermöglicht. 


2. Methodik und theoretische Grundlagen der Versuche. 

Es ist nicht ganz einfach in einer Wüste brauchbares Zahleamaterial 
zu sammeln, zumal wenn einem nur sehr beschränkte Zeit für die Unter- 
suchungen zugemessen ist. Ist es verhältnismäßig leicht, den Wasserver- 
lust von abgeschnittenen Pflanzenteilen zu bestimmen, so ist die Deutung 
der gewonnenen Werte schon schwierig und bei den gegebenen Bedin- 
gungen eine Gleichsetzung mit den Transpirationsraten bewurzelter 
Pflanzen am natürlichen Standort nicht ohne weiteres zulässig, vor allem 
wenn die Zeitabschnitte zwischen zwei Wägungen ziemlich groß sind und 
der Sproß kein Wasser nachsaugen kann. Da es mir unmöglich war, ein- 
getopfte Pflanzen zu den Versuchen zu verwenden — alle Versuche, 
Pflanzen mit der Wurzel auszugraben, und in Gefäße zu verpflanzen, 
schlugen fehl, da die Pflanzen selbst in schattiger Aufstellung in Fels- 
spalten welkten —, blieb mir kein anderer Ausweg als abgeschnittene 
Sprosse zu verwenden. Der größte Teil der Untersuchungen wurde der- 
art ausgeführt, daß die abgeschnittenen Sprosse sofort nach dem Ab- 
schneiden an Ort und Stelle abgewogen wurden, um nach spätestens 
15 Minuten zum zweiten Male abgewogen zu werden. Da es für eine 
sichere Beurteilung der Wasserabgabe eines pflanzlichen Systems er- 
forderlich ist, die Untersuchungen über möglichst große Zeiträume 
(24stündig) auszudehnen, mußten die Messungen wenigstens stündlich 
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während der Tagesstunden angestellt werden. Leider ist es mir aus ver- 
schiedenen technischen Gründen nicht möglich gewesen, nachtsüber in 
der Wüste die Messungen fortzusetzen, so daß ich mit Einbruch der 
Dunkelheit die Versuche abzubrechen gezwungen war. Ein leicht trans- 
portables Zelt diente zur Aufnahme einer geeigneten Waage (Empfind- 
lichkeit 1 mg; die Wasserabgabe ist auf 10 mg genau festgestellt worden) 
und bot für mich und den Araber, der mir behilflich war, Schutz vor 
Sonne und Wind. Die abgeschnittenen Sprosse wurden mittels eines 
Drahtes an einer Zeltschnur in etwa 40 cm Höhe nach dem ersten Ab- 
wiegen aufgehängt. 

Mit abgeschnittenen Sprossen ließen sich nur brauchbare Zahlen ge- 
winnen, wenn stündlich ein neuer Sproß, wenn möglich von einem und 
demselben Exemplar oder aber wenigstens von Pflanzen desselben Orts 
abgeschnitten wurde. Somit war es eine besondere Aufgabe, das Zelt an 
einem Ort so aufzuschlagen, daß die nötigen Pflanzen ohne weiten Weg 
zu erreichen waren. Die erste Wägung mußte möglichst gleich nach dem 
Abschneiden vorgenommen werden, außerdem sollte die Wasserabgabe 
der verschiedenen Pflanzen eines Versuches so gut es ging, gleichzeitig 
erfolgen. Die Pflanzen sind nun in den Wadis und auf den Hamadas der 
Fels- und Steinwüste sehr zerstreut, so daß es mich oft viel Zeit kostete, 
einen brauchbaren Ort für mein Zelt aufzufinden. Es ist mir nicht immer 
gelungen, Versuchsmaterial für 12 Stunden in erreichbarer Nähe von 
meinem Zelt zu haben, so daß Versuch 10 schon um Mittag abgebrochen 
werden mußte. 

Gegen das Verfahren, stündlich eines anderen Sprosses Wasserverlust 
zu bestimmen, liegen keine ernstlichen Bedenken vor, wenn die gewon- 
nenen Werte nicht als von einer Pflanze gewonnene ausgegeben werden. 
Bei meinen früheren Laboratoriumsversuchen (1929) zeigte es sich, daß 
die Wasserabgaben einzelner Pflanzen zu gleichen Zeiten sehr verschie- 
den sein konnten, so daß zur Gewinnung brauchbarer Zahlen die For- 
derung, zugleich eine größere Anzahl von Pflanzen bei einem Versuche 
zu verwenden, berechtigt ist. Da diese Forderung bei den gegebenen 
Verhältnissen unmöglich war, sind bei den gewonnenen Zahlen Schwan- 
kungen vorhanden, die den Verdunstungswerten einer Pflanze nicht ent- 
sprechen dürften, vielmehr als individuelle Schwankungen einzelner 
Sproßteile zu werten sind. Bei dem umfassenden Zahlenmaterial lassen 
sich jedoch sichere Schlüsse ziehen, obgleich eine weitere Untersuchung 
mit bewurzelten Pflanzen über die eigentlichen Transpirationsraten Auf- 
schluß geben muß. 

Bei der Deutung der stündlich festgestellten :/,stündigen Wasserab- 
gabe der abgeschnittenen Sprosse ist größte Vorsicht geboten. Wie wir 
sogleich sehen werden, nimmt nach empirischen Befunden die Wasser- 
abgabe eines abgeschnittenen Sprosses sehr rasch ab, so daß bei dem 
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hohen Dampfdruckdefizit innerhalb kurzer Zeit günstigenfalls :/,-Stun- 
denwerte als Transpirationsraten gelten können. Die Wasserverluste, die 
innerhalb größerer Zeiträume ermittelt werden, sind eher als Austrock- 
nungswerte bei ungenügender Wasserversorgung zu nehmen. Die ein- 
zelnen Komponenten einer Wasserabgabe aus einem pflanzlichen 
System, das nicht unter genügender Wasserversorgung steht, sind schwer 
zu analysieren, da alle Welkungsvorgänge (incipient drying—dauerndes 
Welksein) tief in das physiologische Getriebe des Protoplasmas eingreifen. 
Kurzum, innerhalb einer Stunde wird bei dem großen Dampfdruck- 
potential: Blatt/Luft das Blattsystem sich schon so stark und zunächst 
undefinierbar verändert haben, daß stündliche Gewichtsdifferenzen 
nicht als Transpirationsraten gelten können. Iwanorr (1928) gibt 
übrigens an, daß abgeschnittene Sprosse kurz nach dem Abschneiden 
infolge Aufhebung der kapillaren Zugwirkung in den Gefäßen eine er- 
höhte Transpiration aufweisen (bis 34% bei Picea excelsa), so daß unter 
Umständen die Transpirationsverminderung bei Austrocknung (die sich 
auch in einem Schließen der Stomata ausdrücken kann) durch diese 
Transpirationssteigerung kompensiert wird. Solange keine quantitativen 
Untersuchungen vorliegen, soll diese Möglichkeit nicht diskutiert werden. 

Meiner Auffassung nach können die :/,stündigen Verdunstungswerte 
(s. 8. 285) nur gemäß der entwickelten Formel (6) ausgewertet werden; 
sie als ökologisch gültige Transpirationswerte auszugeben, fehlt vorder- 
hand die nötige Berechtigung. 

Die ermittelten Verdunstungsraten können zur Ermittelung der 
Diffusionswiderstände eines transpirierenden Systems dienen. Wird 
durch das Abschneiden die kapilläre Zugwirkung in den Gefäßen tat- 
sächlich aufgehoben, so hätten wir bei der Berechnung der Verdun- 
stungsraten mit abgeschnittenen Sprossen den ungewollten Vorteil, den 
inneren Widerstand in den Leitungsbahnen im Sinne der Ausführungen 
von IWANOFF ausgeschaltet zu haben. Auf jeden Fall können mit den 
abgeschnittenen Sprossen Annäherungswerte zur Berechnung der 
Diffusionswiderstände gewonnen werden, unter der Voraussetzung, daß 
die Verdunstungszeiten kurz gewählt sind. Ob die in den Tabellen 3—11 
angeführten Verdunstungsraten als gültige Transpirationszahlen ange- 
sehen werden dürfen, ist weiteren Messungen anheimzustellen. 

STookER (1928) teilt bei dem Versuche, den Gesamtwasserhaushalt 
der Wüstenpflanzen darzustellen, einige Daten mit, die er mit ab- 
geschnittenen Sprossen bei einmaligem Istiindigem Verdunsten er- 
mittelte. Da die Arbeit von STOCKER unter anderen Gesichtspunkten 
und mit anderer Einstellung angestellt wurde als die vorliegende, können 
die Versuchsergebnisse nur schwer miteinander verglichen werden. Im 
folgenden wird aus diesem Grunde auf STOcKErs Ergebnisse nicht weiter 
einzugehen sein. Die Kritik, die auf Grund der vorliegenden Befunde an 
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den „Transpirationswerten‘‘ von STOCKERs Arbeit geübt werden muß, 
sei ökologischen Forschern anheimgestellt. In der nächsten Zeit werden 
hoffentlich weitere brauchbare Daten und gründliche Analysen mitge- 
teilt werden, so daß meine kritischen Bemerkungen, die zunächst noch 
nicht veröffentlicht sein mögen, vielleicht selbst eine Revision erfahren 
können. 

Außer den Versuchen mit abgeschnittenen Sprossen am natürlichen 
Standort, wurden solche mit abgeschnittenen Sprossen auf dem flachen 
Dach des Hotels KouscHNIR in Heluan angestellt, wobei die Sprosse je- 
doch aus wasserdicht abgeschlossenen Gefäßen Wasser nachsaugen 
konnten. Da die Pflanzen während des Transportes stark welkten, 
kommt bei diesen Versuchen ein Faktor hinzu, der sich zunächst jeder 
Bestimmung entzieht. Wir können ohne Prüfung nicht sagen, ob das ein- 
malige starke Welken auf die Wasserabgabe bei neuer Turgeszenz (die 
Pflanzen kamen nur zur Verwendung, wenn sie völlige Turgeszenz hatten, 
soweit sich das durch bloßes Betrachten feststellen ließ) einen fördern- 
den oder hemmenden Einfluß hat. Solange diese Prüfung aussteht, kann 
diesen Versuchen nur beschränkte Gültigkeit eingeräumt werden. 

Den Versuchen sei daher in erster Linie nur der Wert beigelegt, für 
die Transpirationswerte und die Psychrometerdifferenzen der Nacht- 
stunden etliche Anhaltspunkte zu gewinnen, da es mir nicht möglich 
war, die Nacht über in der Wüste zu bleiben. Damit soll nicht gesagt 
sein, daß die auf dem Dach ermittelten Verhältnisse völlig mit denen in 
der Wüste fernab vom Niltal übereinstimmten (siehe S. 297). Ausge- 
dehnte Messungen über große Zeiträume und große Distrikte sind unbe- 
dingt erforderlich, um über die klimatologischen Unterschiede von 
Heluan und den entlegenen Wadis den nötigen Aufschluß zu haben. 
Diese Untersuchungen werden dann sicherlich auch das ‚‚Tauproblem der 
Wüsten‘ lösen, worüber heute noch ,,Meinungsverschiedenheiten“ herr- 
schen. Auf die Ergebnisse der vorliegenden Versuche mit abgeschnittenen 
und in Wasser gestellten Sprossen wird später einzugehen sein. 

Als letzte Vorbemerkung sei die Messung der Psychrometerdifferenz 
erwähnt, die unter Berücksichtigung gewisser Faktoren als Maß der 
Außenbedingungen für die Transpiration galt. Wenn die Verdunstung 
proportional dem Sättigungsdefizit bezogen auf die Temperatur des ver- 
dunstenden Systems folgt, so sind der herrschende Dampfdruck der Luft 
und die Temperatur des Blattes zu ermitteln. Wenn das Ergebnis des 
zweiten Teiles hier vorweggenommen wird, so kann in erster Annäherung 
die Blatt-Temperatur der Wüstenpflanzen gleich der Lufttemperatur ge- 
setzt werden, wenngleich in manchen Fällen das Blatt unter- oder über- 
temperiert gegenüber der Luft ist (siehe S. 313). Die Temperatur eines 
Blattes wird um so weniger von der Lufttemperatur abweichen, je kleiner 
es ist, da der Wärmeaustausch zwischen Blattsystem und Luft bei kleinen 
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Blättern sehr stark ist. Blätter größerer Ausdehnung werden hingegen 
in ihrer Temperatur um so weniger von der Lufttemperatur abweichen, 
je vollständiger sich Transpirationskälte und Licht- (Wärme-) Absorp- 
tion kompensieren. Für die Blätter der Pflanzen, die in den folgenden 
Versuchen verwandt wurden, ist eine völlige Übereinstimmung von 
Blatt- und Lufttemperatur nicht vorhanden (siehe 8. 313), so daß die 
mitgeteilten Diffusionswiderstände eine Abänderung erfahren müssen, 
und zwar gemäß der Formel (1) und (6) S.274,s0 daß das Potential p—p, bei 
Übertemperierung eine Vergrößerung, bei Untertemperierung gegenüber 
der Luft eine Verkleinerung erfährt, womit im ersten Falle eine Wider- 
standserhöhung, im zweiten eine Widerstandserniedrigung erfolgt. Ohne 
hier auf die Grundlagen dieser Zustände einzugehen, möge nur dargetan 
sein (siehe Abb. 16 meiner Arbeit 1929), welche Verhältnisse bei der 
Verdunstung verschieden gebauter Blätter bei wechselnder Eigentempe- 
ratur unter gleichen und verschiedenen Bedingungen zustande kommen. 

Von der unbestreitbaren Tatsache ausgehend, daß xeromorphe Blät- 
ter absolut mehr transpirieren können alshygromorphe (und mesomorphe), 
wenn jene bei einem größeren Dampfdruckdefizit als die hygromorphen 
transpirieren, müssen wir bei einem Vergleich der Transpirationsraten 
stets auf das Dampfdruckgefälle: Blattsystem/Luft achten und nicht 
etwa uns mit der allgemeinen Angabe der relativen Feuchtigkeit oder 
mit Evaporimeterwerten begnügen. Umrechnungen sind stets gefährlich, 
wenn nicht das für das Transpirationssystem gültige Dampfdruckdefizit 
bekannt ist. 

Sind scheinbar ein xeromorphes und ein hygromorphes Blatt denselben 
äußeren Bedingungen ausgesetzt, so kann das Dampfdruckgefälle beider, 
bei beiden maximalen Dampfdruck im System vorausgesetzt, verschieden 
sein, wenn das xeromorphe Blatt dem Wasserdampfaustausch einen 
Widerstand entgegensetzt. Wenn für beide Blattsysteme gleicher Wärme- 
austausch gewährt ist, muß das xeromorphe Blatt infolge schwächerer 
Transpiration höher temperiert sein, also ein größeres Dampfdruckpoten- 
tial (Blattsystem/Luft) haben, als das hygromorphe. Ein Diffusions- 
widerstand kann also indirekt eine Dampfdruckpotentialerhöhung be- 
dingen, so daß die gewagte Aussage: Trotz absolut höherer Transpira- 
tion können die Xeromorphen gegenüber den Hygromorphen Transpira- 
tionswiderstände haben, einen Sinn hat. Sie ist ganz frei von Teleologie 
und wird nur völlig unsinnig, wenn der physikalische Begriff ,,Transpira- 
tionswiderstand‘‘ gegen den beliebten Begriff ‚Transpirationsschutz“ 
ausgewechselt wird. Setzt eine xeromorphe Blattausbildung die Ver- 
dunstung herab, so wird sozusagen die Wirksamkeit der Diffusionswider- 
stände durch die resultierende Dampfdruckpotentialerhöhung teilweise 
kompensiert. Die quantitative Formulierung des Widerstandes eines 
Blattes kann demnach nur über die Frage der Xeromorphie, bezüglich 
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der Transpiration etwas aussagen, die absoluten Transpirationsraten 
streng genommen aber nicht, ebenso wenig relative Transpirations- 
zahlen. 

Ehe die Versuchsdaten und ihre Berechnungen mitzuteilen sind, 
muß noch darauf aufmerksam gemacht werden, daß es unmöglich ist, 
gewonnene Werte auf „einheitliche Außenbedingungen‘‘ umzurechnen, 
da diese Umrechnungen alle auf die unbewiesene Annahme der Propor- 
tionalität von ,,AuBenbedingungen“ und ,,Transpirationswerten“ hinaus- 
laufen. Ganz unverläßlich sind die Umrechnungen auf Evaporimeter- 
werte, was von mir bereits auseinandergesetzt wurde (1929). Die Reduk- 
tion und Interpolation von Transpirationsraten einer Pflanze, gestützt 
auf die mehr oder weniger zufälligen Transpirationsgrößen einer andern 
unter veränderten Außenbedingungen, ist etwas Unzuverlässiges, da sich 
von vornherein nicht angeben läßt, in welchem Maße die Pflanze bei 
andern Verdunstungsbedingungen ihre Transpiration vergrößert oder 
verkleinert. Kurz läßt sich an einem Beispiel zeigen, daß es nicht mög- 
lich ist, umgerechneten Werten zu trauen. 

Nehmen wir an, daß die Lufttemperatur 7 =20°, die Psychrometer- 
differenz 6° (relative Feuchtigkeit 51%) ist, so können wir gemäß der 
grundlegenden These: Die Verdunstung ist proportional dem Dampf- 
druckdefizit: System/Luft, bezogen auf die Temperatur des Systems, 
die folgenden Zahlen der Tabelle 1 angeben für Millimeter Dampfdruck- 
differenz. Der einfachste Fall der Zustandsänderung des verdunstenden 
Systems ist angenommen, nämlich, daß das Blattsystem geringen Tem- 
peraturdifferenzen unterliegt und zwar so,daß das Blatt in einem Fall 20 
unterkühlt ist gegenüber der Lufttemperatur, im zweiten Fall, daß die 
Blatt-Temperatur gleich der Lufttemperatur ist, und im dritten Fall, daß 
das Blatt 20 höher als die Luft temperiert ist. Tabelle 1. Jede System- 
änderung selbst, wie Schwankungen der Stomataweite, der Permeabilität 
usw. bleibt außer acht. Die Werte der Tabelle 2 sind denen der Tabelle 1 
analog, die Lufttemperatur ist jedoch auf 30° erhöht, die Psychrometer- 
differenz auf 100 vergrößert (relative Feuchtigkeit 39%). 








Tabelle 1. 

sud Maximaler ‘ | Lufttemp. 20°, 

bear 4 Luft- Druck des ee a Relative | Relative | Psychrometer- 
temperatur | Systems Differenz | Differenz diff. 6° 
Systems —— in mm |differenz | (rel. F. 51%) 
Feuchtes 
m. 

14° 20° 12,0 9,0 "3,0 1 = 
2 18° 20° 15,5 9,0 6,5 2,17 1 
a 20° 20° 17,5 9,0 8,5 2,83 1,31 

20° 9,0 
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Tabelle 2. 
Maximaler | Lufttemp. 30° 
Temperatur Dampfdruck| Dampf- ’ 
S| ate | pia | Serta | mene | ace | Pt 
Systems in mm in mm |difietens | (rel. F. 39%) 
Feuchtes | 
Thermom. | | 
30° 17,5 12,5 60) El 4 
_, { 28° 30° 28,3 125 | 158 | 316 | 1 
3 30° 30° | 31,8 12,5 19,3 386 | 122 | 
320 30° | 35,7 125 _| 23,2 | 464 | 147 | 











Wir betrachten zunächst die beiden Tabellen gesondert und sehen 
dabei, daß die Blattsysteme einem größeren Dampfdruckdefizit unter- 
liegen, als die feuchte Bulbe des Psychrometers. Wenn nicht die Blatt- 
systeme dem Wasserdampfaustausch einen Widerstand entgegensetzten, 
müßten sie ungleich mehr transpirieren als eine freie Wasserfläche. Um 
mit tatsächlichen Zahlen in Übereinstimmung zu bleiben, müßten die 
Zahlen mit einem Faktor multipliziert werden, der die Größe des Dif- 
fusionswiderstandes angibt, und der als konstant zu gelten hätte. Da 
es sich hier nur um relative Zahlen handelt, kann der Faktor bei folgen- 
dem Vergleich 1 gesetzt werden. Aus den Tabellen ist ohne weiteres er- 
sichtlich, daß mit wachsender Temperatur das Dampfdruckgefälle steigt, 
so daß nur eine Vergrößerung des Diffusionswiderstandes die Verdun- 
stungssteigerung kompensieren kann. Auf diese Zustände werden wir 
später näher eingehen. Jetzt sind aber die beiden Tabellen miteinander 
zu vergleichen und die Werte der einen auf die Werte der andern ,,um- 
zurechnen‘“. Die äußeren Bedingungen der Verdunstung haben sich 
gemäß Proportionalität der Psychrometerdifferenzen um 1,66 vergrößert, 
so daß alle Werte der Tabelle 1 mit 1,66 zu multiplizieren sind, um 
sie auf die für Tabelle 2 gültigen Verhältnisse umzurechnen. Setzt man 
die mit 1,66 multiplizierten Werte der Tabelle 1 neben die entsprechenden 
Werte der Tabelle 2, so hat man folgende Gegenüberstellung 











| Mit 1,66 multi- 
Werte | plizierte Werte 
der Tabelle 2 | der Tabelle 1 
Psychrometertemperatur des feuchten Thermometers 5 5 
Blatt 2° untertemperiert . . . . . . . . . . . . 15,8 10,8 
Blatt-Temperatur gleich Lufttemperatur . . . . . 19,3 14,1 
Blatt: 2° Ghertempetiart er 23,2 17,9 


Da von vornherein nicht anzugeben ist, wie die Temperatur eines 
transpirierenden Blattes ist und bei veränderter Temperatur sich ver- 
ändert, können sich zwischen errechneten Werten und empirischen Be- 
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funden recht beträchtliche Abweichungen ergeben. Die extremen Ab- 
weichungen sind 14,1 zu 15,8 und 10,8 zu 23,2. Was den ersten Extrem- 
fall (15,8) anlangt, wäre das Blatt bei 30° um 2° untertemperiert gegen- 
über der Luft, während aber dem errechneten Wert (14,1) eine Blatt- 
temperatur gleich der Lufttemperatur zugrunde liegt. Es läßt sich sehr 
gut denken, daß bei stärkerer Verdunstung eine Unterkühlung des 
Blattes zustande kommt, die bei schwächerer Transpiration nicht in Er- 
scheinung tritt. 

Im andern Extremfalle bei 30° Lufttemperatur ist das Blatt um 2° 
höher temperiert, während dem errechneten Wert (10,8) ein untertempe- 
riertes Blatt zugrunde liegt. Diese Möglichkeit kann beispielsweise durch 
stärkere Einstrahlung des Lichtes sich verwirklichen (siehe Brown und 
EscomseE 1905, SEYBoLD 1929a). 

Wir griffen hier nur einen Faktor, der im Zusammenhang mit der 
vorliegenden Untersuchung steht, die Temperaturveränderungen, aus 
der Summe der Faktoren heraus, welche die Transpiration von Blättern 
in weitestem Maße verändern. Dabei ist zu bedenken, daß die Tempera- 
tur und die damit gegebenen Dampfdruckänderungen relativ am leich- 
testen zu bestimmen sind, so daß eine Reduktion und Interpolation von 
Daten recht unzuverlässige Werte abgeben dürfte, vor allem wenn phy- 
siologische schwer meßbare Faktoren zu berücksichtigen sind. 

Die Untersuchungen, die im Freien vorgenommen werden, können 
wir nie unter konstanten Bedingungen ausführen, so daß die Bestrebun- 
gen, die zu verschiedenen Zeiten gewonnenen Daten auf einheitliche Zu- 
stände zu reduzieren, für ökologische Messung natürlich ein großes Be- 
dürfnis ist. Wie erfolgreich alle bisherigen Umrechnungen waren, zeigt 
die Literatur! Vielleicht findet die Berechnung des Diffusionswiderstandes 
Anklang, womit freilich vorderhand auch die Ökologie mühsam Zahlen- 
material sammeln muß, ehe sie brauchbare Theorien entwickeln kann. 


8. Versuche. 

Der erste Versuch wurde mit abgeschnittenen und in Wasser stehenden 
Sprossen von Zygophyllum coccineum L. (3), Erodium arborescens WILLD. 
(2), Erodium glaucophyllum L’Herır. (1) und Sonchus oleraceus L. (1) 
auf dem Dache ausgeführt. Sonchus wuchs unter den Sträuchern des 
Hotelgartens und war durchaus als Schattenpflanze ausgebildet. Die 


1 Die Beschreibung der anatomisch-histologischen Differenzierung der Tran- 
spirationssysteme hat VOLKENS (1887) bereits unternommen, so daß sich hier eine 
solche Darstellung erübrigt. Es sei hiermit auf VOLKENS verwiesen. Eine quan- 
titative Untersuchung über die Blätter und Sprosse als physikalische und physio- 
logische Transpirations- und osmotische Systeme ist jedoch sehr notwendig und 
vergleichende Untersuchungen des Massen- und Energieaustausches sicherlich 
von größtem Wert. Diese Messungen werden sich aber nur in einem gut aus- 
gerüsteten Wüstenlaboratorium ausführen lassen. 
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Pflanzen sind 24 Stunden vor Beginn des Versuches in der üblichen Weise 
mit Paraffinabdichtung präpariert worden und kamen, soweit sich dies 
beurteilen ließ, völlig turgeszent zur Verwendung. Die Verdunstungsver- 
luste stellte ich ein- bzw. zweistündig fest, sie sind in der Tabelle 3 in 
mg/100 gem Blättfläche/Stunde umgerechnet angegeben. Der Versuch 















































Tabelle 3. 
F | § : FE : Ë Verdunstungsraten in mg/100 qem Fläche/Stunde 
x Sg ; à. 
Zeit 2 2 : SE : ze Zygophyllum coccineum CRE 3 85 : ë 
ag Ë Bs é E 1 2 3 1 2 E SÈ à g 
19 | 17,3 | 103 | 7,0 
21 | 16,1 | 10,2 | 5,9 | 35 | 150 | 170 | 30 | 70 | 50 | 50 
23 | 149 | 9,9 | 5,0 | 35 | 130 | 180 | 55 | 60 | 60 | 55 
1 | 13,1 | 8,7 | 4,4 | 65 | 110 | 170 | 20 | 55 | 50 | 150 
3 | 121 | 8,0 | 41 | 45 | 100 | 170 | 25 | 70 | 40 | 50 
5 | 115 | 7,4 | 41 | 25 | 100 | 160 | 20 | 45 | 45 | 40 
7 | 108 | 8,7 | 21 | 50 | 130 | 170 | 20 | 65 | 60 | 60 
9 | 17,1 | 110 | 6,1 | 115 | 380 | 390 | 30 | 290 | 40 | 140 
10 | 19,7 | 126 | 7,1 | 310 | 340 | 520 | 190 | 285 | 730 | 370 
11 | 21,44 | 10,6 | 10,8 | 210 | 280 | 390 | 160 | 150 | 630 | 530 
12 | 25,2 | 11,2 | 140 | 215 | 280 | 360 | 160 | 195 | 920 
13 | 27,0 | 11,5 | 15,5 | 190 | 270 | 370 | 160 | 150 | 680 | 450 
14 | 27,5 | 10,9 | 16,6 | 260 | 330 | 450 | 180 | 250 | 520 
15 | 26,7 | 11,8 | 14,9 | 200 | 310 | 460 | 150 | 250 | 420 
16 | 25,7 | 11,2 | 14,5 | 210 | 300 | 390 | 60 | 300 | 340 
17 | 23,6 | 10,5 | 13,1 | 100 | 250 | 340 | 110 | 160 | 350 | 400 
18 | 22,0 | 11,0 | 11,0 | 45 | 110 | 110 | 75 | 220 
Durchschnittswerte. .| 11,4 | 130 | 270 | 370 | 120 | 210 | 540 | 320 





dauerte 24 Stunden. Die Verdunstungsraten sind bei den einzelnen 
Sprossen sehr verschieden, und wenn die Mittelwerte verglichen werden, 
so verdunstet Zygophyllum 3 unter gleichen Umständen etwa 2,8 mal 
mehr als Zygophyllum 1; Erodium 2 etwa 1,8 mal mehr als Erodium 1. 
Vergleichen wir die Mittelwerte der Wüstenpflanzen mit dem hygromor- 
phen Sonchus, so kann man sagen, daß Erodium glaucophyllum und 
Zygophyllum 3 mehr transpirieren als Sonchus. Betrachtet man die 
Verdunstungsraten im einzelnen, so sind sie vielfach recht beträchtlich 
verschieden. Dieses Ergebnis scheint bereits als Beweis ausreichend, 
daß die Theorie der eingeschränkten Xerophytentranspiration unrichtig 
ist, da doch die Xeromorphen unter Umständen mehr transpirieren als 
die Hygromorphen, eine Tatsache, die sich auch im vorliegenden Fall 
nicht leugnen läßt. Daß diese und ähnliche Versuchsergebnisse zu der 
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Ansicht der starken Xerophytentranspiration führten, ist bereits von 
mir erörtert und richtiggestellt worden (1929):. 

Was die Temperaturen und die Feuchtigkeitsgrade der Luft anlangt, 
so werden wir später im Zusammenhang darauf eingehen und uns jetzt 
dem 2. Versuche zuwenden, der in derselben Weise wie der 1. mit Stachys 
judaica Pers., Artemisia judaica Linn., Lavandula coronopifolia Porr. 
und Tamariz articulata V.angestellt wurde. Dieses Versuchsergebnis (Ta- 
belle 4) und das vorhergehende zeigten mir, daB ich unter den herrschen- 























Tabelle 4. 
Temperatur | Temperatur Transpirationsraten in mg / 100 qem Fläche / Stunde 
Zeit | des trocke- | des feuchten| neter- . . | Lavandula - 
nen Thermo-| Thermo- aiff Stachys Artemisia Fe 2 0 Tamarix 
meters meters judaica judaica pifolia articulata 
18 16,3 9,4 6,9 580 680 520 290 
19 15,2 8,8 6,4 340 250 | 620 220 
20 18,3 14,3 4,0 220 200 360 250 
21 13,6 8,4 5,2 180 230 520 170 
22 13,8 8,3 5,5 140 160 | 360 140 
23 12,3 7,8 4,5 110 | 160 | 400 160 
24 118 7,5 43 190 130 | 240 80 
2 9,2 6,8 2,4 110 100 160 10 
4 9,5 6,5 3,0 150 160 160 40 
6 9,8 6,4 3,4 240 250 100 120 
7 10,6 6,8 3,8 240 420 440 200 
8 13,8 8,5 5,3 680 1070 880 240 
9 15,6 9,0 6,6 980 1170 720 360 
10 17,4 9,5 7,9 820 360 840 400 
11 18,0 9,8 8,2 460 150 800 320 
Durchschnittswerte 
der Tagstunden. . . . 6,5 620 650 680 300 
der Nachtstunden. . . 4,3 190 180 310 130 

















den Verhältnissen die Analyse der Diffusionswiderstände nicht erfolg- 
reich anstellen konnte, da die Wüstenpflanzen wie die hygromorphen, 
die in verschiedene Versuche aufgenommen worden sind, in abgeschnitte- 


1 Anmerkung bei der Korrektur: GRADMANN schreibt in einem Referat (Ber. 
über die wiss. Biologie 11, 195, 1929) über meine Arbeit: Die physikalische 
Komponente der pflanzlichen Transpiration, Berlin 1929 u.a.: ,,Der Verf. be- 
streitet aber überhaupt, daß Xerophyten eine hohe Transpiration zeigen können 
und verwirft alle die vielen Messungen der letzten Jahre, die eine solche er- 
gaben und schießt doch damit wohl über das Ziel hinaus.“ Da ich ausführlich 
auf die vielen falschen Angaben dieses Referats an anderer Stelle zurückkom- 
men muß, genügt hier der Hinweis, daß ich mehrmals nachdrücklichst betonte, 
daß die Xerophyten unter Umständen, wie im vorliegenden Falle, eine höhere 
Transpiration als die Hygrophyten haben können. 
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nem Zustand Welkungserscheinungen aufwiesen, die gänzlich unkontrol- 


lierbar waren. 

Erfolgreicher schien mir daher ein kurzdauerndes Verdunsten abge- 
schnittener Sprosse an Ort und Stelle (siehe S. 277), und der 3. Versuch, 
der im Wadi Aboo-Shodsha bei klarem Himmel ausgeführt wurde, sollte 
die Zulässigkeit des ersten :/,stündigen Verdunstungswertes, der bei den 
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Abb.1. Zygophyllum coccineum. Gestrichelte Kurven: Verdunstung der Sprosse Z—Y. Aus- 
gezogene Kurve: Verdunstungsverlauf als Verbindungslinie der ersten 1/,-stündigen Verdunstungs- 
werte der Sprosse. 

Versuchen 6—11 allein festgestellt worden ist, prüfen. Das Versuchser- 
gebnis mit Sprossen von Zygophyllum coccineum und Zilla spinosa 
PRANTL (= Z.myagroides Forsk.) ist in Abb. 1 und2 graphisch dargestellt. 
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Abb. 2. Zilla spinosa. Kurvenerklärung wie bei Abb. 1. 


Die gestrichelten Kurven geben die :/,stündigen Verdunstungsraten 
zu den auf der Abszisse angegebenen Zeiten an; die ausgezogenen Kurven 
sind die Verbindungen der jeweils ersten */,stiindigen Werte der in den 
Versuch neu aufgenommenen Sprosse. Die Tabelle 5 enthält außer den 
ersten :/,stündigen auf eine Stunde umgerechneten Verdunstungswerten, 
die errechneten Diffusionswiderstände, die Temperatur der Luft, die 
Temperatur des feuchten Thermometers und die Psychrometerdifferenz. 
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Tabelle 5. Versuch 3. Wadi Aboo-Shodsha. 























Temperatur | Temperatur in me / 200 gem Ober Diff 2 a d 
ne ‘an | Psychro- fläche / Stunde usionswiderstan 
Zeit tzocke feuchten meter- ? 
nen Thermo-| Thermo- differenz Zygo- = Zygo- N 
meters meters phyllum | Zila | paylum | Zilla 
2 spinosa | coccineum | spinosa 
7 14,9 12,0 2,9 300 240 4,4 | 5,5 
8 15,9 12,5 3,4 600 490 2,6 3,2 
9 20,4 14,6 5,8 960 600 3,1 | 5,0 
10 23,4 13,8 9,6 900 600 58 | 87 
11 24,0 13,6 10,4 900 750 7,3 | 8,7 
6,4 730 | 540 46 | 62 











Wie die Abb. 1 und 2 zeigen, steigen die Verdunstungswerte der 
Sprosse, die zuerst in den Versuch aufgenommen wurden, mit der Psy- 
chrometerdifferenz, während bei Zilla der II. Sproß mit dem 2. :/,stün- 


sx À 














Abb. 3. Atriplex sp., Erodium arborescens, Zilla spinosa, Zygophyllum coccineum. 
Verdunstungskurven. 


digen Wert bereits abfallend ist, Zygophyllum mit dem III. Bei allen fol- 
genden Sprossen ist der 2. :/,stündige Wert stets kleiner als der erste, was 
um so deutlicher zum Ausdruck kommt, je größer die Psychrometer- 
differenz ist. Aus diesem Ergebnis ist zu folgern, daß mit abgeschnittenen 
Sprossen bei dem großen Dampfhunger der Luft nur Verdunstungswerte 
kleiner Zeiträume zuverlässig sein können. Sicherlich hätten in kürzeren 
Zeitabschnitten als in :/, Stunde festgestellte Raten größere Gültigkeit; 
die Versuchsbedingungen unter denen ich arbeitete, zwangen mich aber, 
die Zeitabschnitte auf 1/, Stunde auszudehnen. 

Ehe auf die Versuche mit abgeschnittenen Sprossen in der Wadis 
und auf den Hamadas eingegangen werden kann, muß noch auf die 
Abb. 3 und 4 hingewiesen werden, da sie uns deutlich den Verdunstungs- 
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verlauf abgeschnittener Sprosse innerhalb 1—2 Stunden zeigten. In 
den einen Versuch (Nr. 4) wurde neben Erodium arborescens, Zilla spinosa 
und Zygophyllum Atriplex sp., das auch im Hotelgarten wuchs, mit auf- 
genommen, während in den andern (Nr. 5) neben Zilla, Zygophyllum und 
Diplotaxis Harra B. Sonchus oleraceus zur Verwendung kam. Die Psy- 
chrometerdifferenz stieg in beiden Fällen während des Versuches an, 
im ersten von 4,40 auf 11,70, im zweiten von 11,70 auf 15,4%. Das Er- 
gebnis der beiden Versuche ist mit dem der Abb. 1 und 2 übereinstim- 
mend, besonders deutlich wird aber, 

daß die Verdunstungskurven um so 

steiler abfallen, je größer die Verdun- 
stungsraten sind: mit andern Worten, mg 
je hygromorpher ein System ist, um 
so unzuverlässiger wird eine Gleich- 
setzung von Verdunstungsraten ab- 
geschnittener Sprosse mit eigentlichen 
Transpirationsraten. 

Aus diesem Grunde ist es wohl 
möglich, daß ein xeromorpher Sproß 
mehr verdunstet als ein hygromor- 
pher, wenn diese abgeschnitten waren 
(siehe meine Kritik 1929), zumal wenn 
die ‚„Transpirationsraten‘‘ in relativ 
großen Zeitabschnitten ermittelt wor- 
den sind. Auf diese Dinge braucht 


nunmehr nicht weiter eingegangen zu Abb.4. Sonchus oleraceus, Diplotazis Harra, 
werden Zilla spinosa, Zygophyllum coccineum. 
ij Verdunstungskurven. 


Der 6. Versuch ist bei klarem, win- 
digem Wetter auf der Hochfläche zwischen Sickenbergers Tal und dem 
Anfang des Wadi Aboo-Shodsha unweit des Heluaner Observatoriums 
ausgeführt worden. Erodium arborescens und Erodium glaucophyllum, die 
als transversale Kompaßpflanzen ausgegeben werden (s.S. 304), wuchsen 
neben Centaurea aegyptiaca L. und Zphiona mucronata AscH. SCHWF. in 
solcher Zahl, daß während 13 Stunden stündlich je eine Wägung mit 
den vier Pflanzenarten vorgenommen werden konnte. Zu verschiedenen 
Tageszeiten wog ich einen und denselben Sproß nach der 2. und 3. Viertel- 
stunde nach dem Abschneiden nochmals ab, wobei sich wie bei den Ver- 
suchen 3—5 ein deutlicher Verdunstungsabfall heraustellte. Die Tabelle 6 
enthält die :/,stündigen, auf 100 gem Oberfläche und 1 Stunde in Milli- 
gramm ausgedrückten Verdunstungswerte, die Temperatur des trockenen 
und des feuchten Thermometers und die Temperaturdifferenz beider. 
Außerdem sind die Diffusionswiderstände berechnet, wobei für den Sproß 
eine Temperatur angenommen wurde, die gleich der Lufttemperatur war. 








Verdunstung in mg/100cm Fläche/Shunae 
S 
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Tabelle 6. Versuch 6. Hamada zwischen Sickenbergers Tal 
boo-Shodsha. 














und Wadi A 
i | : Baan a berfi D fr / : Relativer Diffusionswiderstand 
Zeit i 8 
8 sf] 55 [23813 5 : §.2/438| 3 | 33 
3 TELE H 5 : E 353|°8> i as 
& ja *ISSS| sr] "TE 
7 16,4 | 11,3 5,1 | 460 | 400 | 600 5,2 6,1 4,1 | 3,8 


4,8 | 3,8 | 44 | 3,5 
140 | 113 | 7,6 | 3,5 
14,0 | 224 | 17,7 | 42 
18,8 | 15,6 | 11,4 | 9,1 
21,1 | 18,0 | 18,8 | 10,4 
224 | 21,2 | 16,6 | 10,4 
25,0 | 27,0 | 168 | 6,3 
17,2 | 22,6 | 14,4 | 6,9 
23,6 | 19,5 | 11,8 | 13,0 
| 


8 | 186 | 117 | 69 870 | 750 
9 | 220 | 10,8 | 112 
10 | 222 | 10,6 | 116 
11 | 235 | 112 | 123 
12 | 248 | 113 | 135 
13 | 256 | 118 | 138 
14 | 26,2 | 13,0 | 132 
15 | 26,6 | 13,0 | 13,6 
16 | 266 | 13,2 | 13,4 
17 | 248 | 12,4 | 12,4 29,1 | 19,3 | 10,6 | 
18 | 222 | 112 | 110 | 110 | 500 | 400 50,6 | 11,1 | 13,9 | 18,5 
19 | 20,0 | 10,0 | 10,0 | 110 | 600 | 190 70 | 43,5 | 7,9 | 25,2 | 680 


Durchschnittswerte: | 11,4 | 440 | 520 830 | 22,2 | 15,8 | 13,3 | 128 


Wie die Berechnung der Werte ausgeführt wird, ist bereits auseinander 
gesetzt worden (siehe S. 274). Die Bildung der Mittelwerte ist für einen 
Vergleich nicht uninteressant, obgleich auf sie nicht allein das Haupt- 
gewicht zu legen ist. 

Die maximalen Verdunstungswerte und die geringsten relativen 
Diffusionswiderstände sind in Tabelle 6 und den folgenden durch Kur- 
sivdruck hervorgehoben. 

In den Morgenstunden (7—9 Uhr) sind bei allen vier Pflanzenarten 
die höchsten Verdunstungswerte festgestellt, während um die Nach- 
mittagszeit (14—19) ein zweites, wenn auch kleineres Maximum vor- 
handen ist. Die Psychrometerdifferenz vergrößert sich aber von 6,9 um 
8 Uhr morgens bis auf 13,6 (15 Uhr), also um annähernd das Doppelte. 
Auf jeden Fall läßt sich schon soviel sagen, daß die Verdunstung nicht 
den meteorologischen Faktoren schlechthin folgt, sondern sehr von dem 
verdunstenden System abhängig ist. Bei der Bildung der relativen Dif- 
fussionswiderstände ist aber besonders deutlich, daß der Widerstand 
des Nachmittagsmaximums bei Erodium arborescens bezogen auf das 
Vormittagsmaximum etwa 3,6mal größer ist, bei Erodium glaucophyllum 
etwa 2,1, bei Centaurea aegyptiaca etwa 2,6 und bei Iphiona mucronata 
etwa 1,8. Die Pflanze reguliert also in weitestgehendem Maße ihre Ver- 
dunstung, was schon besonders deutlich aus den Extremfällen der Dif- 
fusionswiderstände hervorgeht. Auf diese Verhältnisse und auf die ab- 
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leitbaren Schlußfolgerungen soll im Zusammenhange eingegangen wer- 
den. 

Der 7. Versuch ist im Wadi Hof bei ebenfalls klarem, windigem Wet- 
ter ausgeführt worden und zwar mit Sprossen von Artemisia judaica L., 
Achillea fragrantissima Sch. Bre., Stachys aegyptiaca Pers. und Asteris- 
cus graveolens D.C. 

Die absolut höchsten Verdunstungswerte liegen bei allen vier Arten 
zwischen 8—10 Uhr, das 2. Maximum am Nachmittag zwischen 14 bis 
15 Uhr, siehe Tabelle 7. Die Diffusionswiderstände zeigen wiederum 
große Veränderlichkeit, die später erörtert werden soll. 


Tabelle 7. Versuch 7. Wadi Hof. 























5 8 £ 5 F £ $ m 4 + y mé: Relativer Diffasionswiderstand 

35 |558| 5 
ws abe| pie] 28 | 22 |822| 32 | 22) g2 |89,/ 32 | H 
Bades 2 | 83 355 ä 8: 83 RE Ë 33 
a” ns % & a> (NE + Ê 
7 12,4 9,1 3,3 650 410 | 550 420 | 2,4 3,7 28| 3,7 
8 | 143 | 100 | 43 | 700 | 740 | 730 | wol 27 | 25 | 26| 26 
9 16,3 10,8 5,5 | 1800 | 1100 ! 700 900 | 1,4 2,3 36| 2,7 
10 19,0 11,5 7,5 | 1460 | 1200 | 730 | 1800| 2,5 3,1 50 | 2,0 
11 21,4 12,0 9,4 | 1100 | 1100 | 650 640 | 43 4,3 7131 73 
12 22,2 11,1 | 11,1 | 1000 | 1000 | 600 530 | 5,5 5,5 9,2 | 10,5 
13 | 23,3 | 12,1 | 11,2 | 600 | 640 | 590 | 460] 9,9 | 93 | 10,0 | 13,0 
14 24,8 12,8 | 12,0 600 | 1100 | 610 | 1000 | 11,0 6,0 10,9 6,6 
15 24,0 12,0 | 12,0 | 1300 840 | 530 | 1100 5,0 7,8 12,4 | 10,0 
16 23,3 11,1 | 122 800 650 | 210 480 | 8,0 9,7 30,5 | 13,3 
17 22,5 11,2 | 11,3 670 700 | 190 500 | 7,0 6,7 24,8 | 9,4 
18 | 210 | 125 | 8,5 | 380 | 400 | [30]! 250 | 11,5 | 10,7 |f145,0]| 17,4 
Durchschnittswerte: | 9,0 | 920 | 820 | 510 | 730 | 5,9 | 6,1 | 108 | 82 


























Der 8. Versuch ist bei triibem, windigem Wetter ausgeführt. Die Sonne 
kam den ganzen Tag nicht zum Vorschein, eine gewisse Seltenheit für die 
ägyptisch-arabische Wüste. Temperatur und Psychrometerdifferenz der 
Luft sind verhältnismäßig gering. Die Verteilung der Maxima istsehr un- 
deutlich, bei Lavandula pubescens DECNE. und Pennisetum dichotomum D. 
kann nur von einem Maximum um die Mittagszeit gesprochen werden. 
Außer diesen beiden Arten waren in den Versuch Achillea fragrantissima, 
Lycium arabicum Sr., Lavandula coronopifolia P. mit aufgenommen wor- 
den, die wie die vorhergehenden Arten zwei Maxima aufwiesen. Die 
Verteilung der geringsten relativen Diffusionswiderstände sind von denen 
der Versuche 6 und 7 wenig verschieden. Vergleichen wir die Mittel der 
Verdunstungsraten von Achillea fragrantissima 820 : 670 (1,22: 1) mit 
dem Mittel der Psychrometerdifferenzen 9: 4,8 (1,88: 1), so läßt sich 





290 A. Seybold: Untersuchungen über die Transpirationswiderstände 


deutlich erkennen, daB zwischen Psychrometerdifferenz und Verdun- 
stungsraten von Pflanzensprossen keine Proportionalität besteht. Die 
Diffusionswiderstände sind bei kleiner Psychrometerdifferenz geringer 
(im Mittel 4,2) als bei groBer (im Mittel 5,9). 

Obgleich für die ägyptisch-arabische Wüste der blaue Himmel die 
Regel ist, war es doch von einigem Interesse, auch andere Pflanzen des Ver- 
suches 8 zu prüfen, wie ihre Verdunstung bei klarem Himmel und großer 
Psychrometerdifferenz sich vollzieht. In einem weiteren Versuch sind 
einige Arten gewählt worden, die bereits im Versuch 8 verwandt wurden. 
Durch die Spärlichkeit der Pflanzen mußte ich mich auf Lavandula pubes- 
cens und Pennisetum dichotomum beschränken. In den Versuch, bei dem ein 
sehr hohes Dampfdruckdefizit erreicht wurde, konnten noch Sprosse von 
Retama raetum WEBB., Nitraria retusa AscH., Zygophyllum coccineum L., 
Farsetia aegyptiaca T., Fagonia mollis D., Gymnocarpus decander F. 
und Linaria aegyptiaca Dun., so weit das Material erreichbar war, 
mit herangezogen werden. Ehe die Verdunstungswerte von Lavandula 
pubescens und Pennisetum dichotum des Versuches 8 und 9 miteinander 
verglichen werden, betrachten wir zunächst nur die Werte der Tabelle 9. 
Die héchsten Verdunstungsmaxima liegen ohne Ausnahme bei allen 
Arten wiederum zwischen 8 und 11 Uhr, die Nachmittagsmaxima zwi- 
schen 14—16. Die relativ niedrigsten Diffusionswiderstände treffen wir 
zwischen 7 und 10 bzw. zwischen 14 und 16 an. 

Vergleichen wir jetzt bei Lavandula pubescens die Verdunstungswerte 
und die Diffusionswiderstände der Tabellen 8 und 9, so sehen wir, daß 

Tabelle 8. Versuch 8. Wadi Hof. 


Versuch 9. Wadi Hof. 








Tabelle 9. 



































Verdunstung in mg / 7 4 

8 55 8 FE $ l 100 qem Fläche / Stunde Relativer Diffusionswiderstand 
8 el r > % Fi à Se 5 
. H rH ss; Hae AE PH GEESE CORE 
ga |Sa| 2° RSS li à RARE 
me A SE | 75 x Kr SRE SE |SS" | SE | “33 
8 | 14,6 | 12,7 | 19 | 470 | 230 140 | 90! 1,8 | 3,7 | 2,6 | 6,2 | 9,6 
9 | 16,6 ! 138 | 2,8 } 610 | 290 = 400 | 160 | 23! 4,8 | 1,7 | 36 | 87 
10 | 17,6 | 14,0 | 3,6 | 820 | 500! 800| 790 | 190 | 2,1 | 3,6 | 2,3 | 2,2 | 95 
11 | 18,2 | 14,2 | 4,0 | 940 | 600! 950 | 600 | 260 | 2,1 | 3,4 | 2,1 | 3,4 | 7,9 
12 | 19,0 | 14,0 | 5,0 | 740 | 320] 900! 790 | 260 | 34 | 8,1 | 2,9 | 3,3 | 99 
13 | 21,0 | 14,8 | 6,2 | 800 | 420| 950 | 820 | 330 | 4,3 | 8,3 | 3,8 | 4,3 |10,3 
14 | 23,0 | 15,5 | 7,5 | 860 | 860 | 1230 | 730 | 400 | 4,8 | 4,8 | 3,4 | 5,8 | 10,4 
15 | 21,4 | 14,6 | 6,8 | 880 |1150| 850 | 700 | 200 | 4,2 | 3,1 | 4,2 | 5,2 | 18,0 
16 | 20,0 | 14,4 | 5,6 | 620 | 500! 860| 500 | 320 | 4,8 | 5,9 | 4,4 | 5,9 | 9,3 
17 | 19,6 | 14,0 | 5,6 | 300 | 650! 500; 330 | 250 | 9,7 | 4,5 | 5,8 | 8,8 | 11,7 
18 | 18,3 | 14,0 | 4,3 | 300 | 280! 420 | 350 | 150 | 7,2 | 7,7 | 5,1 | 6,1 144 

Durchschnitts- , | | FA 
werte: 4,8 | 670 | 530 | 780 | 550 | 240 | 4,2 | 5,3 | 3,5 | 5,0 | 10,9 
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die mittleren Verdunstungswerte sich wie 1,82 : 1 (900 : 550) verhalten, 
während die Psychrometerdifferenzen ein Verhältnis von 3,25 : 1 
(15,6 : 4,8) aufweisen. Die Diffusionswiderstände sind bei groBer Psy- 
chrometerdifferenz wieder wesentlich größer, 11,3 bei 15,60, 5 bei 4,80 
Psychrometerdifferenz. Bei Pennisetum stieg die Verdunstung von 
240 auf 400, bzw. von 1 auf 1,66, die entsprechenden Diffusionswider- 

stände sind 10,9 und 
Tae 24,4. 

Am deutlichsten wer- 
den die Unterschiede der 
SiS Verdunstungsraten bei 
verschiedener Psychro- 
meterdifferenz, wenn wir 
die einzelnen Werte mit- 
einander vergleichen, in- 
dem wir die Verdun- 
stungswerte und die da- 
zugehörigen Psychrome- 
terdifferenzen graphisch 
darstellen (Abb. 5—7). 
LieBen sich einige Fälle 
herausgreifen, wo die 
Verdunstung proportio- 
nal der Psychrometer- 
differenz sich steigert, 
so sind ein und dieselben 
Verdunstungsraten an- 
zutreffen, trotz verschie- 
dener Psychrometerdif- 
1 100|- ferenz, was sich in einem 


RE MR RS CN Berühren der Verdun- 
7 eS DH RBH 6 Mr stungskurven(Lavandu- 


$a 














Abb.5. Lavandula pub Vs und PsD, Verdunstungs- und r - - 
Psychrometerdifferenzkurve des Versuches 9, Vs und PsD, die la) ode am Pr RER 
entsprechenden Kurven des Versuches 8. Überschneiden (Achil- 


lea) ausdrückt. Daraus 

ist zu schließen, daß die pflanzlichen Systeme der Verdunstung ein limiting 
factor sein können. In welchem Maße sich die Verdunstungsbegrenzung 
physikalisch und physiologisch auswirkt, muß zunächst noch dahin- 
gestellt bleiben. Auf alle Fälle ist eine Umrechnung mit ,,Reduktions- 
faktoren‘‘ eine sehr unzuverlässige Sache, und hinsichtlich der vorliegen- 
den Arbeit braucht ein solches Verfahren nicht weiter kritisiert zu werden. 
Der 10. Versuch ist im Wadi Aboo-Shodsha ausgeführt, da mir hier 
einige Pflanzen von Helianthemum kahiricum D., Reaumurea hirtella J. u. 
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Sp. zur Verfügung standen, die ich im Wadi Hof an geeigneter Stelle 
nicht finden konnte. Leider konnte infolge Pflanzenmangels der Versuch 
nicht wie die andern über 12 Stunden ausgedehnt werden, so daß den 
ermittelten Mittelwerten nicht dieselbe Gültigkeit zukommt, wie den 
andern. Außer den genannten Arten nahm ich in den Versuch noch 
Pityranthus tortuosus Bru. H., Echinops spinosus L., Ephedra alte C. A. 
Mey. und Erodium arborescens auf. Vergleichen wir den Mittelwert der 
Verdunstungsraten von Erodium arborescens mit dem der Tabelle 6 
(von 7—12 Uhr), so zeigt sich, daß zwischen beiden kein Unterschied be- 
steht. Der des Versu- 

ches 6 ist 440, der des YAs-D mg 
Versuches 10:440. Da 7 #00 
die mittlere Psychro- 
meterdifferenz (7—12 
Uhr) 10,1 ist gegenüber 
der des Versuches 10, 
so muß, dagleiche Ver- 7 m 
dunstungsraten vorlie- 

gen, im ersten Fall der „ gy 

relative Diffusions- 
widerstand auch höher 








liegen, was tatsächlich ?  % 
der Fall ist (12,9 gegen- 
über 10,8). ı #0 
Da der Versuch sich ER RE EEE Teer Loti dt né 





nur über 6 Stunden CR NE WT 
ausstreckte, kann über und Poychrometerdifierens-Kurve des Versuches 7, Ya und PeDs 
die Lage der Maxima die entsprechenden Kurven des Versuches 8. 
nichts ausgesagt werden, jedoch ist die Wahrscheinlichkeit sehr groß, 
daß auch diese Arten in der Nachmittagszeit ein 2. Maximum haben 
werden. Der niedrigste Diffusionswiderstand liegt zwischen 8 und 9 Uhr. 
Hinsichtlich der Frage, in welchem Maße die Hygromorphen im Gegen- 
satz zu den Xeromorphen Diffusionswiderstände ausgebildet haben, 
mußte eine analoge Versuchsausführung mit Sonchus oleraceus und T'ro- 
paeolum majus von einigem Interesse sein. Inden mit diesen Hygrophyten 
ausgeführten Versuch wurden noch eine Eucalyptus-Art (resinifera?) und 
Nerium oleander aufgenommen, die mir so zur Hand waren, daß ich 
den Versuch auf der Terrasse meines Hotels ausführen konnte. Die 
1 /astündigen Abwiegungen sind meiner Erfahrung nach für hygromorphe 
Pflanzen zu lang bemessen, da bei der großen Psychrometerdifferenz 
schon innerhalb weniger Minuten ein starkes Welken einsetzt. Innerhalb 
der ersten 10 Minuten nach dem Abschneiden gab beispielshalber der 
um 15 Uhr verwandte Sproß 2,700 g Wasser ab, um in den nächsten 
20* 
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5 Minuten nur noch 0,900 g abzugeben. Der Einheitlichkeit halber sind 
jedoch die Werte der Tabelle 11 ebenfalls auf !/,stiindige Verdunstungen 
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Abb. 7. Pennisetum dichotomum. Vs und Ps Ds Ver- 
dunstungs- und Psychrometerdifferenzkurve des Widerstand, als angegeben ist, 
Versuches 8. 1% und Z’;D, die entsprechenden Kur- 
ven des Versuches 9. 


Tabelle 11. Versuche 11. Terasse des Hotels Kouschnir in Heluan. 


Wir 


bezogen, es sei aber darauf hin- 
gewiesen, daB die Verdunstungs- 
raten um etwa !/, höher liegen 
dürften. Außerdem ist sicherlich 
bei einem stark transpirierenden 
Blatt wie Sonchus und Tropae- 
olum eine Unterkühlung gegen- 
über der Luft vorhanden, so daß 
bei der Berechnung der relativen 
Diffusionswiderstände zwei Feh- 
ler gemacht werden, die beide 
gleichsinnig eine Erhöhung des 
Diffusionswiderstandes bedingen. 
Der Zähler der Gleichung (6) 
(siehe S. 274) ist zu groß, da das 
wirkliche Dampfdruckpotential 
kleiner sein wird, der Nenner der 
Gleichung zu klein gewählt, da 
die Verdunstung größer ist. In 
Wirklichkeit wird somit Sonchus 
und Tropaeolum ein kleinerer 


zukommen. 





ranspirationsraten in mg/100 gem 





Relativer Diffusions- 




















13 „88 8] & Fläche / Stunde widerstand 

I\u$5$/lu.s$| Be ate vues oc RAR ~ = 
zeit 335 225 25 s2| à. | 2 | es [333,13 Er 
lÉRÉIRSE] 28 | 35 | 82 E.! 28) 58| 8] SG) 23 
ESS" a | 58) RE Ba EEE 82/37) Es 
e Fie À a3 | À N “Ss jas|2 |g |*s 
7,165| 110] 55| 730 | so | 800 | 430 | 3,2] 3,7) 2,9| 5,4 
8 | 210 | 138| 72| 840 | 860 | 1430 | 940 | 4,5 45 26) 40 
9 | 240 150| 9,0 2000 | 1400 | 1210 | 960 | 2,5 | 36, 41| 5,3 
10 | 29,2 15,1 | 14,1 | 2100 | 1500 | 1160 | 450 | 3,8 | 5,3) 6,9) 17,7 
11 | 304 14,8 | 15,6 | 2100 | 950 | 1100 | 4,7 10,5| 9,0 
12 | 30,8 15,2 | 15,6 | 1880 1620 | 1330 | 5,2 6,0, 7,4 
13 | 310 15,5 | 15,5 | 2480 1850 | 1760 | 3,8 | 5,2| 5,4 
14 | 31,5 15,4 | 16,1 | 1200 | 1000 | 1000 | 9,0 | 10,8 | 10,8 
15 | 32,0 16,0 | 16,0 | 1430 1800 | 650 | 1000 | 7,5 6,0 16,4 10,7 
16 | 32,0 172] 14,8 | 3750 900 | 570 | 2,7 | LAD: .:27,7 
17 28,1 15,5 | 12,6 | 1750 750 | 650 a | 10,4 | 12,0 
18 27,0 15,0 | 12,0 | 800 _! 600 | 170 | 9,0 12,0 | 42,3 
Durchschnittswerte:| 12,9 | 1750 1230 1080 | 860 | 5,2  [4,6]| 8,2] 14,4 
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4. Ergebnisse. 

Damit kommen wir zu einer zusammenfassenden allgemeinen Be- 
sprechung der Ergebnisse, soweit sich eine solche überhaupt durch- 
führen läßt auf Grund der wenigen Daten. Sie soll in erster Linie die 
vorliegenden Versuche kritisch beleuchten und die Gültigkeitsgrenzen 
der Ergebnisse festlegen. 

Einzelheiten wurden bereits im vorhergehenden Abschnitt an ge- 
gebener Stelle besprochen und einige Versuche miteinander verglichen, 
so daß diese Ergebnisse hier nur kurz zu streifen sind. 

Die Methodik der Versuche schränkt die Zulässigkeit der gewonnenen 
Verdunstungswerte ein. Sie können kaum als Transpirationswerte von 
intakten, wassernachsaugenden Pflanzensprossen gelten, wohl aber ge- 
nügen sie für die Berechnung der relativen Diffusionswiderstände in 
erster Annäherung. Der Grundgedanke der vorliegenden Arbeit war, die 
Größenordnung der Diffusionswiderstände bei Pflanzen der ägyptisch- 
arabischen Wüste festzulegen. Bei den gegebenen Verhältnissen war 
es mir unmöglich, die Diffusionswiderstände in absoluten Einheiten 
anzugeben, da die Definitionen der äußeren und inneren Bedingungen 
außerordentlich schwer zu geben sind. Meiner Einstellung dem Trans- 
spirationsproblem gegenüber lag das Schwergewicht auf der physikalischen 
Analyse der Diffusionswiderstände, so daß die physiologische Seite dieser 
stiefmütterlich behandelt werden mußte. Sie verdient aber nicht minder 
größtes Interesse und darf bei der Beurteilung der Leistung eines 
Transpirationss;stems nicht außer acht bleiben. 

Für die Analyse des Diffusionswiderstandes, den ein Blattsystem 
dem Wasserdampfaustausch entgegenstellt, erweist sich die Oxmsche 
Gleichung der elektrischen Stromleitung bei Substitution der ent- 
sprechenden Maßeinheiten brauchbar. Der Widerstand ist als Quotient 
des Dampfdruckpotentials und der Verdunstungsstärke zu definieren 
(siehe S. 274). 

Mittels der Gleichung: 

0,36-9-« 
w=? 
sind die relativen Diffusionswiderstände der Tabelle 6—11 berechnet, 
wobei a = 1 gesetzt worden ist. 

Die Austauschzahl des Wasserdampfes (Scheindiffusionskoeffizienten) 
ist nun außerordentlich schwer zu bestimmen und muß für jede Sproß- 
art besonders ermittelt werden. Weiteren analytischen Untersuchungen 
ist die Bestimmung dieser zur Aufgabe gestellt. Setzen wir zunächst a = 1, 
so können die Widerstände in relativen Werten angegeben werden. 
Setzen wir a = 1, so ist dabei stillschweigend die Voraussetzung gemacht, 
daß der Faktor für alle untersuchten Pflanzen gleich groß ist, obwohl 
den feingeteilten und kleineren Blattflächen ein anderer Austauschfaktor 

Planta Bd. 9. 20b 
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zukommt wie den größeren. Die Blatteinstellung im Raume und die 
Lagebeziehung zum Boden und andern benachbarten Blättern werden 
sich in dem Austauschfaktor ausdrücken und Einfluß auf das Dampf- 
druckpotential haben, während die Konstruktion des Blattes wie Haar- 
ausbildung, Wachsabscheidung, Kutinisierung der Epidermis, Stomata- 
architektonik als Diffusionswiderstand wirken. Der Einfluß der Flächen- 
gestalt, Flächengröße und Lage des verdunstenden Systems im Raum 
auf die Verdunstung sind somit im Austauschfaktor erfaßt, während die 
Systemeigentümlichkeiten als Diffusionswiderstand definierbar sind. 

In der Verdunstungsanalyse ist somit vor allem das Verhältnis der 
Flächen- und Randfeldverdunstung zu beachten. Je größer die Blatt- 
fläche im Verhältnis zum Blattrand ist (einfaches, ungegliedertes Blatt), 
um so niedriger ist die Austauschzahl, je kleiner aber die Blattfläche im 
Verhältnis zum Blattrand ist (gegliedertes Blatt), um so höher ist der 
Faktor. Eine Anzahl kleiner Blätter werden infolge relativ starker Rand- 
feldverdunstung eine höhere Austauschzahl haben als eine einheitliche, 
ungegliederte, gleichgroße Fläche. 

Daraus ergibt sich für unseren speziellen Fall, daß den relativ großen 
Blättern von Sonchus, Tropaeolum, Eucalyptus und Nerium eine kleinere 
Austauschzahl zukommen muß, wie den stark gegliederten oder kleinen 
Blättern der untersuchten Wüstenpflanzen!. Die absoluten Diffusions- 
widerstände müssen sich demnach für T'ropaeolum, Sonchus, Eucalyptus 
und Nerium erniedrigen. 

Ein weiterer Faktor muß außerdem noch Beachtung finden, ehe die 
errechneten relativen Diffusionswiderstände einander gegenübergestellt 
werden können. Je stärker ein System transpiriert, um so mehr wird es 
der Luft gegenüber unterkühlt sein, insofern die Unterkühlung nicht 
durch leitende und strahlende Wärme bzw. Licht kompensiert oder gar 
überkompensiert wird. Auf diese Zustände haben wir ganz allgemein 
schon hingewiesen (siehe S. 278ff), so daß hier nur hervorzuheben ist, daß 
Sonchus, Tropaeolum und vielleicht auch Eucalyptus einem geringeren als 
angenommenen (auf die Lufttemperatur bezogen) Dampfdruckpotential 
unterlagen, so daß sich durch Verkleinerung von o in der Gleichung (1) 
(siehe 8. 274) eine Verringerung des Widerstandes ergibt. 

Diese beiden Faktoren, Verkleinerung der Austauschzahl und Ver- 
minderung des Dampfdruckpotentials, die bei hygromorphen Blättern 
wie Sonchus und Tropaeolum (Eucalyptus?) in Frage kommen, wirken 
sich beide gleichsinnig in der Gleichung (1) aus, so daß die relativen 
Diffusionswiderstandszahlen der genannten Hygromorphen zu erniedrigen 
sind. In welchem Maße, bleibt jedoch weiteren Untersuchungen vorbehalten. 

Die Ermittelung der relativen Diffusionswiderstände leiden nicht nur 
an den Mängeln, daß nicht in allen Fällen die Blatt-Temperatur der ver- 


1 Desgieichen gilt für die dünnen Sprosse mancher Wüstenpflanzen. 
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dunstenden Sprosse gemessen werden konnte, und daB mit abgeschnitte- 
nen Sprossen gearbeitet werden mußte, sondern vor allem daran, daß 
die äußeren Umstände, unter denen die Verdunstung stattfand, nicht 
konstant waren. 

Vergleichen wir die Psychrometerdifferenzen der einzelnen Versuche, 
so sind selbst die Mittelwerte wenig übereinstimmend. Ganz allgemein 
ist es von einigem Interesse, die Psychrometerdifferenzen in Heluan mit 
denen im Wadi Hof zu vergleichen, nicht nur weil die Verdunstung der 
Hygromorphen, die in Heluan untersucht worden war, mit der der Xero- 
morphen verglichen werden soll. In Abb. 8 sind die Psychrometerdiffe- 
renzen des Versuches 3 und 9 graphisch dargestellt, denen die Kurven 
der Dampfdrucke beigefügt sind. Mit geringem Fehler können die 
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& 
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J L te. 1 N 1 L À J 
19 a 23 7 3 5 7 9 ” 23 15 7 Uhr 19 
Abb. 8. Dickausgezogene Kurve: Psychrometerdifferenz Versuch 3, feinausgezogene Kurve: Psychro- 


meterdifferenz Versuch 9. Dickgestrichelte Kurve: Dampfdruck Versuch 3, feingestrichelte Kurve: 
Dampfdruck Versuch 9. 


Dampfdrucke (ein Millimeter) dem Gewicht des Wasserdampfes in Gramm 


im Kubikmeter (= Des -e) gleichgesetzt werden, so daß die Kurven 
der Dampfdrucke auch annähernd als Kurven der absoluten Feuchtigkeit 
gelten können. 

Betrachten wir zunächst die Kurven der Psychrometerdifferenz in 
Heluan, so können wir bei Versuch 3 ein starkes Ansteigen der Kurve 
vom Minimum um 7 Uhr beobachten; um 14 Uhr wird das Maximum er- 
reicht; der Abfall erfolgt weniger steil, so daß um 19 Uhr dieselbe Psy- 
chrometerdifferenz herrscht wie um 10 Uhr. Die Kurve des Versuches 9 
liegt etwas höher im Koordinatensystem als die Kurve 3, beide Kurven 
verlaufen aber annähernd kongruent. Wir werden somit nicht fehlgehen, 
wenn wir die Kurve 9 hypothetisch so in die Nacht ausdehnen, daß im 
Mittel eine Psychrometerdifferenz von 6° vorhanden ist. Nehmen wir die 
nächtliche Lufttemperatur zu 15° an, so ist die relative Luftfeuchtigkeit 
etwa 50%. Es gibt sicherlich auch Nächte, in denen die Feuchtigkeit we- 
sentlich höher ist (vgl. Versuch 8). Jedenfalls gibt es in den Wadis häufig 
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Nächte, die sich durch einen geringen Dampfdruck gegenüber feuchten 
Gegenden auszeichnen. 

Was nun die absolute Feuchtigkeit anlangt, können wir feststellen, 
daß sie nicht konstant ist, wenngleich sie bei dem Versuch 9 von 7—17 
nur geringe Schwankungen zeigt. Erst in den Abendstunden nimmt die 
Feuchtigkeit zu!. Die Dampfdruckkurve des Versuches 3 weist dagegen 
einen starken Abfall in den Vormittagsstunden auf, um 14 Uhr wird so- 
gar ein tieferes Minimum als bei Versuch 9 erreicht. Der Kurvenanstieg 
nach 14 Uhr ist ebenso steil wie der Kurvenabfall. Die nächtlichen Werte 
des Versuches 3 weisen nur geringe Schwankungen auf, liegen aber we- 
sentlich höher als die Tagwerte. Der Einfluß der Feuchtigkeit des Niltals 
ist in Heluan sicher vorhanden, im Wadi Hof wahrscheinlich, wenn auch 
geringer. In welchem Maße die weit vom Nil entfernten Wadis durch 
Luftströmungen und Diffusion aus Meeren, Küstengegenden und Fluß- 
tälern Feuchtigkeit zugetragen bekommen und somit einen Wechsel in 
der absoluten Feuchtigkeit aufweisen, bleibt dahingestellt. 

Auf den Verlauf der Psychrometerdifferenz und der absoluten Feuch- 
tigkeit im Wadi Hof und in Heluan wurde hauptsächlich deshalb näher 
eingegangen, um die Zulässigkeit der Gegenüberstellung der Hygro- 
morphen und der Wüstenpflanzen zu prüfen. Die Tabellen 12 u. 13 können 
keine ökologischen Fragen fördern, da der Wasserhaushalt nicht allein mit 
der Feststellung der Diffusionswiderstände geklärt werden kann, sondern 
noch eine Reihe anderer Faktoren geprüft werden muß (siehe Firrine 
1911, Stocker 1928). Wohl aber kann die Gegenüberstellung die Frage 
entscheiden, ob die xeromorphen Systeme dem Wasserdampfaustausch 
einen größeren Widerstand entgegensetzen als die hygromorphen. Diese 
Frage ist allerdings der Kernpunkt der Theorie der eingeschränkten 
Xerophytentranspiration?. 

Solange, wie bei dieser Theorie, nur die wasserabgebenden Systeme 
der Pflanzen in Betracht gezogen werden, ist nur zu entscheiden, ob 
die xeromorphen Pflanzen mehr Wasser abgeben als die hygromorphen, 
gleiche Außenbedingungen natürlich vorausgesetzt. Die Leistung des 

1 Die Angaben von VoLKEns (1887) über die relative Luftfeuchtigkeit dürften 
im allgemeinen zu hoch sein. Im Januar sind nach ihm ,,eine Reihe von Tagen 
zu verzeichnen, wo auch von morgens bis abends in der Luft so gut wie Dampfsät- 
tigung herrscht“. Im Mai wird von ihm der niedrigste Wert mit 25% relativer 
Feuchtigkeit angegeben. Übrigens stellte STOCKER (1928) meist auch geringere 
Luftfeuchtigkeit fest. 

2 In meiner Arbeit von 1929 nannte ich die Theorie die ScHImPERsche. Herr 
Prof. Frrrine hatte die Freundlichkeit, mich darauf aufmerksam zu machen, daß 
cs nicht ganz den historischen Tatsachen entspricht, schlechtweg von der SCHIM- 
rerschen Theorie zu reden, wenn man die eingeschränkte Xerophytentranspi- 
ration behandelt. Ich muß ihm bei weiterer Überprüfung der Literatur ganz bei- 
pflichten. Es wird im Interesse der Sache sicherlich gut sein, nicht mit Schlag- 
worten über die Geschichte eines Problems hinwegzugehen. 
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Wurzelsystems, die Wasserleitung und die osmotischen Zustände der 
Transpirationssysteme bleiben bei dieser Betrachtung ganz außer acht. 
Die Theorie der Dürreresistenz muß keineswegs mit der Theorie der ein- 
geschränkten Xerophytentranspiration in Widerspruch stehen, vielmehr 
wird sie sich bei der Erforschung des Wasserhaushaltes der Pflanzen 
brauchbar erweisen!. 

Bei der Inkonstanz der äußeren Versuchsbedingungen lassen sich 
leider nicht sämtliche Diffusionswiderstände miteinander vergleichen. 
Wir sahen bereits, daß der relative Widerstand mit wachsender Psy- 
chrometerdifferenz sich vergrößert, worin wir eine Regulation der Trans- 
spirationssysteme erblicken. 

Ob diese Regulation allein auf der Variation der Stomataapertur be- 
ruht, oder ob plasmatisch-physikalische Veränderungen im Mesophyll und 
in der Kutikula mitspielen, kann nicht entschieden werden. Eine Messung 
der Spaltöffnungen über große Zeiträume mußte leider unterbleiben, die ge- 
legentlichen Messungen sagen nichts Zuverlässiges aus. Weitere Unter- 
suchungen sind dringend notwendig. Es ist nun für die Beurteilung des 
Gesamtwasserhaushaltes der Pflanzen eine wichtige Tatsache, daß die 
pflanzlichen Systeme innerhalb gewisser Grenzen dieselbe Wassermenge 
abgeben, so daß die Transpiration im Gesamtgetriebe der physiologi- 
schen Leistungen kein „eigenes Budget“ besitzt. Damit ist die Frage der 
limiting-factor-Regulation angeschnitten, die hier nicht zu erörtern ist. 

In Tabelle 12 sind nun die einigermaßen vergleichbaren Versuche zu- 
sammengestellt, in Tabelle 13 eine andere Reihe von Versuchen, die auch 
bis zu einem gewissen Grad zusammengefaßt werden können. Wir grup- 
pieren in Tabelle 12 alle Befunde der Versuche 6, 7 und 9 um den Ver- 
such 11, bei dem eine mittlere Psychrometerdifferenz von 12,99 herrschte. 
Die Psychrometerdifferenz des Versuches 7 liegt etwa 20% unter der 
Differenz des Versuches 11, die Differenz des Versuches 9 etwa 20% über 
der von 11. Die Abweichung der Psychrometerdifferenz des Versuches 6 
liegt innerhalb dieser Grenze. 

Da die Versuche 3, 8 und 10 hinsichtlich ihrer mittleren Psychro- 
meterdifferenz zu sehr von den anderen Versuchen abweichen, sind sie in 
der Tabelle 13 gesondert zusammengefaßt worden. 

Hier gruppieren sich die Psychrometerdifferenzen um die des Ver- 
suches 3, der eine mittlere Psychrometerdifferenz von 6,4 hat. Versuch 8 
kommt eine solche von 4,8, Versuch 10 eine solche von 8,1 zu, so daß 





1 Wenn die „‚ScHIMPERsche Theorie“ (vgl. Anmerkung 8.298) von mir gegen 
die Maxrmowsche Theorie verteidigt wurde und die Versuche, welche die alte Xero- 
phytentheorie zu widerlegen suchten, sich als unzureichend erwiesen, so handelte 
es sich stets nur um Messungen der Transpiration, nicht um osmotische Lei- 
stungen von Blättern und Wurzeln. Es dürfen sich hier keine Mißverständnisse 
einschleichen! 
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Tabelle 12. 
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11 Tropaeolum majus . . . | 12,9 4,6 3,6 6,0 1,7 
11 | Sonchus oleraceus . . . | 12,9 5,2 2,5 9,0 3,6 
7 | Artemisia judaica . . . | 90 5,9 14 11,5 8,2 
7 | Achillea fragrantissima . 9,0 6,1 2,3 10,7 4,6 
7 | Asteriscus graveolens . . 9,0 8,2 2,0 17,4 8,7 
11 | Eucalyptus sp.. . . . . 12,9 8,2 2,6 16,4 6,3 
7 | Stachys aegyptiaca . . . 9,0 10,8 2,6 30,5 10,9 
9 | Lavandula pubescens . . | 15,6 11,3 6,5 15,2 2,3 
9 | Farsetia aegyptiaca. . . | 15,6 12,6 5,5 25,3 4,6 
6 | Iphiona mucronata. . . | 11,4 12,8 3,5 18,5 5,3 
9 | Gymnocarpus decander . | 15,6 13,2 5,5 25,3 4,6 
6 | Centaurea aeyyptiaca . . | 11,4 | 13,3 4,1 18,4 4,6 
9 | Fagonia mollis . . . . | 15,6 13,6 3,2 42,6 13,3 
9 | Zygophyllum coccineum . | 15,6 14,4 4,6 35,2 7,7 
11 | Nerium oleander . . . . | 12,9 14,4 4,0 42,3 10,6 
9 | Linaria aegyptiaca . . . | 15,6 15,4 8,1 26,4 3,3? 
6 | Erodium glaucophyllum . | 11,4 15,8 3,8 27,0 7,1 
9 | Nüraria retusa. . . . . 15,6 16,6 9,4 36,7 3,8 
9 | Retama raetum . . . . | 15,6 17,5 6,4 32 5,0 
6 Erodium arborescens . . 11,4 22,2 4,8 50,6 10,4 
9 | Pennisetum dichotomum. | 15,6 | 24,4 12,9 35,2 2,7 


auch hier die Abweichungen nach unten und oben etwa 20% aus- 
machen. 

Die Tabellen enthalten außer dem Mittelwert der relativen Diffu- 
sionswiderstände die Minimalwiderstände, die Maximalwiderstände und 
den Quotienten der beiden letztgenannten. 

Was läßt sich nun aus den beiden Tabellen ablesen? Die. Diffusions- 
widerstände sind nur miteinander zu vergleichen, wenn der Verschieden- 
heit der Psychrometerdifferenzen Beachtung geschenkt wird. Da die 
mittlere Differenz im Versuch 6 und 7 gegenüber der im Versuch 11 
niedriger ist, müssen empirischen Befunden gemäß die Diffusionswider- 
stände erhöht werden. Artemisia, Achillea, Asteriscus und Stachys werden 
somit von den Hygromorphen ,,abriicken“ und vielleicht hinter Eucalyptus 
einzureihen sein. Umgekehrt müssen aber die Widerstände der Pflanzen 
des Versuches 9 erniedrigt werden, da die Psychrometerdifferenz in die- 
semVersuch höher lag als sieim Versuch 11 war. Entsprechende Verände- 
rungen ergeben sich in Tabelle 13, wenn die Psychrometerdifferenz des 
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Tabelle 13. 
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8 Lavandula coronopifolia 48 3,5 1,7 5,8 3,4 
8 | Achillea fragrantissima 48 4,2 1,8 9,7 5,4 
3 | Zygophyllum coccineum 6,4 4,6 2,6 Se a 
8 Lavandula pubescens 4,8 5,0 2,2 6,2 2,9 
8 Lycium arabicum . 48 5,3 3,4 8,3 2,4 
10 Pityranthus tortuosus . . 8,1 6,0 3,6 10,2 2,9? 
3 | Zilla spinosa . . . . . 6,4 6,2 3,2 - - 
10 | Ephedra alte. . . . . . 8,1 7,2 3,8 15,3 4,0? 
10 | Echinops spinosus . 81 7,6 5,3 10,6 2? 
10 | Reawmurea hirtella. . . 8,1 8,6 2,6 15,8 6? 
10 | Helianthemum kahiricum | 8,1 8,9 4,3 13,0 3? 
10 | Erodium arborescens . . 8,1 10,8 4,3 21,2 5? 
8 | Pennisetum dichotomum. | 4,8 10,9 8,7 18,0 2,1 























Versuches 3 als Grundmaß dienen soll. Lavandula coronopifolia und 
Achillea fragrantissima (Versuch 8) wird wahrscheinlich ein Diffusions- 
widerstand zukommen von der Größe wie ihn Zygophyllum aufweist. Die 
Pflanzen des Versuches 10 werden auf die Psychrometerdifferenz des 
Versuches 3 bezogen, geringere Diffusionswiderstände erhalten. 

Die Werte der Tabelle 13 in die der Tabelle 12 einzuordnen oder um- 
gekehrt, ist recht schwierig. Auf jeden Fall läßt sich aber soviel sagen, 
daß die Werte der Tabelle 13 alle hinter Achillea fragrantissima in Tab. 12 
einzureihen sind, vielleicht mit Ausnahme von Lavandula coronopifolia. 
Ob dieser Pflanze ein ebenso großer Diffusionswiderstand zukommt wie 
den Hygromorphen, bleibt unentschieden. Die übrigen 24 untersuchten 
Wüstenpflanzen haben auf alle Fälle höhere mittlere Diffusionswider- 
stände als die beiden untersuchten Hygromorphen. Inmitten der 
Wüstenpflanzen befinden sich Eucalyptus und Nerium, denen kaum die 
anatomische Ausbildung von Diffusionswiderständen abgesprochen wer- 
den kann. 

Der Größenordnung nach sind die Mittelwerte der relativen Diffu- 
sionswiderstände bei den Wüstenpflanzen höher als bei den untersuchten 
Hygromorphen. Eine andere wichtige Frage ist aber die, wie die Extrem- 
werte der Widerstände sind. In meiner früheren Arbeit (1929) kam ich 
zu dem Vergleich der Maximal- und Minimaltranspiration eines Systems 
und konnte zwischen der Transpirationsgröße und dem Quotienten bei- 
der Extreme die Beziehung wahrscheinlich machen: Je weiter die ex- 
tremen Transpirationsraten innerhalb des täglichen Transpirationsab- 
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laufes auseinander liegen, desto xeromorpher ist das Transpirations- 
system. Die vorliegenden Verdunstungsdaten lassen nun keine direkte 
Prüfung zu, ob dieses Gesétz bei abgeschnittenen Sprossen Gültigkeit 
hat, da die AuBenbedingungen inkonstant waren und auBerdem noch die 
individuellen Schwankungen der verschiedenen Sprosse hinzukommen. 

Versuchen wir jedoch mit den Extremen der Diffusionswiderstände 
die Beziehungen zum Blattbau zu erfassen, so können wir theoretisch 


sagen, daß der Quotient 
Maximum d. Diff -Widerst. 


@D= Minimum d. DIE. -Widerst. 
um so näher an 1 heranrückt, je unveränderlicher der Diffusionswider- 
stand ist. Bei einer freien Wasserfläche ist der Quotient jedenfalls 
gleich 1, ebenso bei einem pflanzlichen System, das völlig konstanten 
Diffusionswiderstand hat. In welchem Maße nunmehr die Stomata- 
variation und die Schwankungen der Kutikulapermeabilität (von Ver- 
änderungen im Mesophyll, welche das Dampfdruckpotential verändern 
können, sei abgesehen) die Lage der Extreme festlegen, konnte nicht ent- 
schieden werden. Diese Kardinalfrage der Transpiration muß von physi- 
kalischer und physiologischer Seite beantwortet werden. 

Unter der Voraussetzung, daß die Kutikulartranspiration konstant 
ist, wird die Stomataapertur allein dafür maßgebend sein, wie groß die 
Schwankungen des Diffusionswiderstandes sind. Schließen und Öffnen 
sich die Speltöffnungen im Laufe des täglichen Transpirationsablaufes, 
so werden die Extreme der Diffusionswiderstände um so weiter aus- 
einander liegen, je geringer die Kutikulartranspiration ist. An Hand des 
Quotienten der Extreme ließ sich nun ebenfalls feststellen, in welchem 
Maß ein System xeromorph gebaut ist. Freilich kann der Quotient nur 
einen Einblick in die Leistung eines Transpirationssystems geben, wenn 
die Spalten ihre Extremaperturen im Laufe der Untersuchungen ein- 
nehmen und die Kutikulartranspiration selbst keine merklichen Schwan- 
kungen aufweist, es sei denn, daß sich die Xeromorphen von den Hygro- 
morphen auch in einer Variation ihrer Kutikulartranspiration unter- 
scheiden. Selbst wenn die letzte Forderung, daß in dieser Transpiration 
keine Schwankungen auftreten, nicht erfüllt ist, kommt die These keines- 
wegs in Widerspruch mit der Behauptung, daß ein System um so xero- 
morpher ist, je größer der Quotient maximale Verdunstung /minimale 
Verdunstung. Selbst bei Schwankungen der Kutikulartranspiration ist 
der Einfluß gegenüber der Stomatärtranspiration geringer, so daß sie 
bei xeromorphen Systemen außer acht bleiben kann. 

Wollen wir nun die Tabellen 12 und 13 unter diesen Gesichtspunkten 
betrachten, so ist mit einiger Sicherheit zu sagen, daß der Quotient der 
extremen Diffusionswiderstandswerte bei Sonchus und Tropaeolum 
niedriger ist als bei den Wüstenpflanzen, obgleich einige Ausnahmen vor- 
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handen sind. Bei Pennisetum läßt sich die Ausnahme wahrscheinlich da- 
mit erklären, daß die Stomatavariation außerordentlich gering ist, wobei 
natürlich ein geringer Quotient der Extremwerte zustande kommt. 

Die Minimalwerte der Tabellen 12 und 13 verglichen, zeigen, daß die 
Wüstenpflanzen gleiche oder meist höhere Werte haben (die Psychro- 
meterdifferenzen sind zu beachten, wodurch Erniedrigungen und Er- 
höhungen eintreten werden). Die Maximalwerte hingegen zeigen ein- 
deutig, daß die Wüstenpflanzen höhere Diffusionswiderstände verwirk- 
lichen als die Hygromorphen. Daß die Wüstenpflanzen höhere Wider- 
stände ‚einschalten‘ können, ist nicht unwichtig; ich enthalte mich aber 
jeder Zweckdeutung. Über die Dauer und Verteilung der extremen Wi- 
derstände können nur zuverlässige Aussagen gemacht werden, wenn die 
24stündigen Messungen vorliegen, die zu ermitteln mir nicht möglich war. 

Bisher befaßten wir uns nur mit den relativen Widerständen, und die 
Ermittelung der absoluten erfordert vor allem die Kenntnis der Aus- 
tauschzahlen für die verschiedenen Systeme. Daß sie für die Hygro- 
morphen im allgemeinen niedriger liegen werden als für die Xeromorphen, 
haben wir oben wahrscheinlich gemacht. Außerdem muß die Temperatur 
der verdunstenden Systeme bei absoluter Berechnung genaue Beachtung 
finden, die sich so auswirkt, daß die hygromorphen Pflanzen bei gleichen 
Bedingungen einem geringeren Dampfdruckpotential unterliegen wie die 
xeromorphen (siehe 8. 296). 

Wenn wir diese Faktoren bei dem Vergleich der Daten der Tabellen 12 
und 13 beachten, kommen wir zu dem Schluß, daß die Wüstenpflanzen 
größere Diffusionswiderstände dem Wasserdampfaustausch entgegen- 
setzen als die untersuchten Hygromorphen. Für die Theorie der einge- 
schränkten Xerophytentranspiration ist somit ein neuer Beweis erbracht. 
Der Beweis trägt ohne Zweifel keinen ausgesprochen quantitativen 
Charakter, wie es zu wünschen ist; es ist aber, der Größenordnung der 
relativen Diffusionswiderstände nach geurteilt, erwiesen, daß die unter- 
suchten Wüstenpflanzen in ihren Transpirationssystemen Diffusions- 
widerstände besitzen, wenngleich aus anatomisch-histologischen Be- 
funden sich keine Anhaltspunkte für deren Wirksamkeit angeben lassen. 
Bestritten sei übrigens keineswegs, daß manche Annuellen der Wüste 
vielleicht ebenso geringe Diffusionswiderstände haben wie die gewöhn- 
liche Hygro- und Mesomorphen. 

Es muß durch weitere Untersuchungen angestrebt werden, die Diffu- 
sionswiderstände und ihre Veränderlichkeit in absoluten Maßeinheiten an- 
geben zu können, damit ermittelte Werte, die unter den verschiedensten 
Bedingungen erlangt wurden, miteinander einwandfrei zu vergleichen sind. 

Absichtlich ist manchen Versuchsdaten hier keine weitere Beach- 
tung geschenkt worden, da die physiologische Komponente der Trans- 
spiration der Wüstenpflanzen vorher zu analysieren ist. 
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IL Ter. 
I. 

Ehe die Versuche über Temperaturmessungen an Wüstenpflanzen 
mitzuteilen sind, müssen einige Bemerkungen über Ærodium arborescens 
als „transversale Kompaßpflanze‘‘ gemacht werden, da diese Art hin- 
sichtlich der Temperaturverhältnisse bei der senkrechten Einstellung der 
Blätter erhöhtes Interesse genießt, zumal Stocker (1926) in dieser Verti- 
kaleinstellung einen Transpirationsschutz für die Pflanze sieht. 

Wenn es mir auch jetzt nicht möglich ist, eine umfassende Analyse 
der Blattbewegung von Erodium arborescens und Erodium glaucophyllum, 
die auch als „transversale KompaBpflanze“ gilt, zu geben, so sind meine 
Beobachtungen für die Beurteilung der Temperaturfrage schon von Wert 
und die beigefügten Bilder, die an Ort und Stelle aufgenommen worden 
sind, können zeigen, was von der O-W-Stellung zu halten ist. 

In den Breitegraden der ägyptisch-arabischen Wüste hält STOCKER 
die Ost-West-Einstellung der Blatter für die , non-plus-ultra-Lésung‘‘ der 
Transpirationseinschränkung, obwohl er ‚an heißen Tagen schon um die 
Mittagszeit zahlreiche stark angewelkte Blätter‘ antraf. Ist für Pflanzen 
der stark nördlichen Breitegrade, die N-S-Einstellung der Blätter am 
zweckmäßigsten, wie sie die historische Lactuca scariola, Silphium 
laciniatum, Achillea filipendulina und andere, und die neuentdeckten 
Kompaßpflanzen, Iris (ERMANN 1926) und Sagittaria (SCHANDERL 1929) 
haben, so soll für die Erodien der Wüste bei 30° nördlicher Breite, die 
O-W-Einstellung die günstigste sein, weil das Blatt in N-S-Stellung der 
unangenehm wirkenden Morgen- und Abendsonne mit voller Flächen- 
bestrahlung ausgesetzt wäre. Lactuca scariola kann sich die an und für 
sich günstigere O-W-Einstellung bezüglich der Transpirationseinschrän- 
kung in unseren Breitegraden nicht leisten, da sonst die zur Assimilation 
nötige Lichtenergie zu sehr vermindert würde. Bei der großen Lichtfülle 
der Wüste wird durch die non plus ultra-Einstellung der Blätter ein 
Lichtmangel sich nicht geltend machen können. 

Da ich bereits 1925 gegen die Kompaßpflanzen Bedenken äußerte, 
wird man mir vielleicht bösen Willen vorwerfen, nur die „Ausnahmen“ 
photographiert zu haben. STOCKER stellt übrigens in der Abb. 3 seiner 
Arbeit mit dem linken, kleineren Exemplar in ungefährer N-S-Stellung 
selbst eine Ausnahme dar, und wer je Gelegenheit hatte, die Erodien an 
Ort und Stelle zu sehen, braucht nach den „Ausnahmen“ nicht zu suchen. 
Mehrere Auszählungen von Pflanzen an verschiedenen Orten der Hama- 
das in näherer oder weiterer Umgebung von Heluan ergaben, daß etwa 
40% eine vorherrschende Zahl von Blättern in O-W-Einstellung hatten, 
etwa 30% eine ausgesprochene N-S-Stellung der Blätter aufwiesen, wäh- 
rend die übrigen 30% jede Neigung, die O-W oder N-S-Stellung anzu- 
zeigen, vermissen ließen und häufig sogar in Rosettenbildung verharrten 
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(siehe unten). Es besteht vielleicht noch die Möglichkeit, daß die Pflan- 
zen als Kompaß nicht jedes Jahr gleich gut brauchbar sind, auf jeden 


ee, ns — 


Abb. 9. Erodium arborescens. Altere Pflanze von Siiden aufgenommen. 


Fall hatte ich mich nur mit dem Knäuel der Ariadne in die Wiiste gewagt, 
wenn die Sonne verfinstert und die Erodien mein Kompaß gewesen wären. 

Wie leicht sich zudem die ,,Ausnahmen“ finden lassen, geht aus der 
Abb. 9 und 10 hervor. In Abb. 9 ist eine stark verzweigte Pflanze von 





Abb. 10. Dieselbe Pflanze wie in Abb. 9 von Osten aufgenommen. 


Süden her aufgenommen. Unverkennbar sind sehr zahlreiche Blätter in 
O-W-Einstellung. In Abb. 10 ist aber dieselbe Pflanze von Osten her 
photographiert, wobei eine ausgesprochene N-S-Einstellung kaum sich 
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leugnen läßt. In Abb. 11 ist eine ebenfalls stark verzweigte Pflanze von 
oben aufgenommen, die ihre Blätter nach allen Himmelsrichtungen ein- 
gestellt hat, unter gleichzeitiger Drehung der Blätter in die Vertikale. 





Abb. 11. Erodium arborescens. Anderes stark verzweigtes Exemplar von oben aufgenommen. 


Durch die Tatsache, daß die N-S-eingestellten Blätter von Süden aus 
betrachtet, dem Auge leicht entgehen, wird der Eindruck, daß alle 
Blätter in O-W-Richtung stehen, nur zu leicht bei flüchtiger Betrachtung 





_Xbb. 12. Ærodium arborescens. Zwei jiingere-Exemplare von Osten aufgenommen. 


hervorgerufen. Es liegt nun außerordentlich nahe, die zweckmäßige 
O-W-Einstellung bei jungen Pflanzen mit besonderem Schutzbedürfnis 
zu suchen, wenn die mehrjährigen Exemplare so inkonsequent ihre Kom- 
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paßpflicht befolgen. Ein Blick auf Abb. 12 zeigt jedoch, daß junge 
Pflanzen sich um die Himmelsrichtung ebenso wenig kümmern wie die 
alten. Zeigt die linke Pflanze transversale Kompaßstellung, so bleibt die 
rechte dem alten Kompaßprinzip treu. Gibt Abb. 13 Erodium glauco- 
phyllum in tadelloser N-S-Stellung wieder (nur einige Blätter sind wider- 
spenstig), so funktioniert ein anderes Exemplar dieser Art (Abb. 14) als 
Kompaß überhaupt nicht und bildet eine regelmäßige Rosette. Die 
Rosettenpflanzen von Erodium glaucophyllum sind weitaus in der Über- 
zahl, so daß diese Art noch unzuverlässiger ist als Erodium arborescens. 
Der Ergänzung halber ist in Abb. 15 ein Erodium laciniatum, das seine 
Blätter auch, immer aber sehr unregelmäßig dreht, abgebildet. 





Abb. 13. Erodium glaucophyllum. Von Osten aufgenommen, 


Die Pflanzen von Erodium arborescens und Erodium glaucophyllum, 
welche keine ausgesprochene O-W-Einstellung hatten, wuchsen genau so 
unbeschattet wie die, welche die transversale Kompaßeinstellung er- 
langten, woraus zu schließen ist, daß der Blatteinstellung ein autonomer 
Faktor zugrunde liegt, wenngleich die Blattstiele phototropisch rea- 
gieren. 

Das Problem der „Kompaßstellung‘‘ zerfällt nunmehr im Grunde ge- 
nommen in drei verschiedene Fragen: 1. wie kommt die Bewegung zu- 
stande, 2. wie stark werden die Induktionen der Außenbedingungen be- 
züglich Transpiration, Assimilation, Atmungsstoffwechsel usw. bei Ver- 
tikalstellung gegenüber Blättern in Normallage geändert, und erweist sich 
bei Vertikalstellung die O-W-Einstellung als ganz besonders eigenartig 
gegenüber der N-S- und beliebiger Senkrechtstellung, 3. lassen sich bei 
Exemplaren, die keine Vertikaieinstellung der Blätter einnehmen, oder 
einnehmen können, Schädigungen irgendwelcher Art feststellen. Die 
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pseudowissenschaftliche Einstellung, die Drehung als zweckmäßig zu 
erklären, mag sich der Kritik von GoEBer (1924), der kein Wort hinzu- 
zufügen ist, unterziehen. 





Abb. 14. Erodium glaucophyllum. Von oben aufgenommen. 


Über die erste Frage sind die Untersuchungen noch im Gange, und es 
muß abgewartet werden, ob für die Blattbewegung der Kompaßerodien 
in ebenso weitgehendem Maße die 

re" ; Symmetrieverhältnisse der Blatt- 

es En anlagen- und Blattausbildung in 
Frage kommen, wie bei Lactuca 
scariola, Silphium laciniatum und 
Achillea filipendulina (SEYBOLD 
1925). Auf alle Fälle wird es not- 
wendig sein, scharf zu unterschei- 
den zwischen der Blattdrehung in 
<9 die Vertikalebene und die Blatt- 
+ einrückung in die O-W- bzw. N-S- 


Abb. 15. Erodinm lariniatum. Von Osten Ebene. 
aufgenommen. \ 






Was die zweite Frage anlangt, 
mag das Ergebnis der folgenden Messungen vorgenommen werden. Unter- 
schiede in der Temperatur der Blätter ließen sich feststellen, allerdings 
sprachen sie nur zu 50% für die zweckmäßige O-W- und zu 50% für die 
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N-S-Einstellung, die in den Breiten, wo die Versuche angestellt worden 
sind, weniger günstig sein soll. Für die Transpiration dürfte sich kaum 
ein nennenswerter Vorteil ergeben, da die geringe Wärmedifferenz durch 
starke Einstrahlung von den herrschenden Wärmekonvektionen mehr 
oder weniger vollkommen kompensiert werden wird. Der „Schutz des 
Chlorophylis“ gegen zu starke Bestrahlung ließe sich für die Rettung 
des ,,ZweckmaBigen“ anführen, wenn der Beweis dafür zu erbringen 
möglich ist. Bei dem stark herrschenden Nordwind, der über die Ha- 
madas streicht, werden häufig die Blattstiele so stark gebogen, daß die 
Blattunterseite (stomataführende Seite) von der steil am Himmel stehen- 
den Sonne beschienen wird; ob somit die O-W-Einstellung für die Trans- 
spirationseinschränkung etwas zu bedeuten hat, ist doch stark zu be- 
zweifeln. Vom physikalischen Standpunkte aus läßt sich übrigens geltend 
machen, daß unter Umständen eine vertikal gestellte Fläche mehr ver- 
dunstet als eine horizontal orientierte! 

Die Beobachtungen, die ich während meines zweimonatigen Aufent- 
halts in Ägypten bezüglich der dritten Frage machen konnte, sind nicht 
ausreichend, diese endgültig zu beantworten. Vor allem stehen noch 
Versuche aus, welche prüfen müssen, ob bei künstlicher Hemmung der 
Blatteinstellung in die O-W-Lage sich Schädigungen erzielen lassen. In 
keinem Falle konnte ich am natürlichen Standort irgendwelche Schä- 
digungen beobachten, womit natürlich nicht gesagt sein soll, daß solche 
nicht vorhanden sein können. Dem Auge nach geurteilt fehlen aber solche. 

Wenn nicht schon allein die transversale Kompaßstellung für die 
Erodien zweifelhaft ist, so mindestens ihr physiologischer Wert. Bislang 
steht auch noch ein exakter Beweis für die Zweckmäßigkeit der N-S- 
Kompaßpflanzen aus, denn die bisherigen Beweise sind alle ganz und 
gar spekulativ. Wenn nach neueren Mitteilungen /ris (ERMANN 1926) 
und Sagittaria (SCHANDERL 1929) als Kompaßpflanzen gelten können, 
so kann das allgemeine ökologische Urteil, die Kompaßblatteinstellung 
als Transpirationsschutz zu erklären, nicht mehr voll gültig sein. 


IL. 


Die Temperaturmessungen sind hauptsächlich an Erodium arbores- 
cens ausgeführt worden, da die relativ großen Blätter sich am besten zu 
den Versuchen eigneten, und zugleich ließ sich, wie wir eben auseinander- 
setzten, die Frage prüfen, ob sich beiN-S- und O-W-Stellung der Blätter 
Temperaturdifferenzen ergaben. KARSTEN (1918) machte einige kurze 
Angaben über die Témperatuverhältnisse bei Blättern von Lactuca 
scariola in N-S- und O-W-Stellung, die bereits in einer kritischen Unter- 
suchung geprüft werden, so daß wir sie hier außer acht lassen können. 

Die Messungen über die Temperatur wurde mit der von mir (1929) be- 
schriebenen Apparatur ausgeführt. Da die galvanometrischen Ausschläge 
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photographische Registrierung erforderten, war ich gezwungen sin Dun- 
kelzimmer auf dem Dach des Hotels in Heluan einzurichten und mußte 
leider darauf verzichten, die Messungen am natürlichen Standort auszu- 
führen. Die in Wasser stehenden Pflanzensprosse, deren Blatt-Temperatur 
gemessen werden sollte, wurden aller Blätter bis auf zwei beraubt. Die 
Blattflächen dieser standen bei völliger Vertikalstellung senkrecht auf- 
einander. Damit ließ sich das eine Blatt in N-S-, das andere in O-W- 
Richtung orientieren. Daß die anderen Blätter abgenommen wurden, 
hatte seine Gründe. Erstens wurde eine gegenseitige Beschattung der 
Blätter ausgeschlossen, zweitens eine etwaige Unterkühlung durch die 
Verdunstungskälte benachbarter Blätter aufgehoben und drittens eine 
hinreichende Wasserversorgung durch den wurzellosen Sproß ermög- 
licht. Der letzte Punkt ist hinsichtlich des Vergeichs der Versuche 283 
und 284 zu beachten, da bei abgeschnittenen, in Wasser gestellten 
Sprossen unter Umständen die Transpiration erniedrigt sein kann. Die 
Wahrscheinlichkeit, daß die Wasserversorgung durch den wurzellosen 
Sproß ausreichend ist, wächst mit der Verminderung der Blattzahl. 

Bei der Komplikation der ineinander greifenden Faktoren hinsicht- 
lich der Höhe der Blatt-Temperatur ist eine schrittweise Analyse ge- 
boten, so daß alle Temperaturmessungen ohne genaue Kenntnis der 
Einzelfaktoren mehr oder weniger den Charakter des Zufälligen tragen. 

Die mitgeteilten Befunde können somit auch nur für die Festlegung 
des Dampfdruckpotentials: Blattsystem/Luft Werte in erster Annähe- 
rung liefern. Unsere Untersuchung diente vor allem zur Ermittelung der 
Transpirationswiderstände, und bei der Berechnung dieser mußte die 
Annahme, die Blatt-Temperatur gleich der Lufttemperatur zu setzen, 
Berechtigung haben. 

Erst nachdem die Ergebnisse der folgenden Versuche vorlagen, war es 
zulässig, für das transpirierende Blatt das auf die Lufttemperatur (die in 
allen Fällen gemessen wurde) bezogene Dampfdruckpotential in die For- 
mel (6) (siehe S. 274) des Transpirationswiderstandes einzusetzen. Der 
Fehler, die Blatt-Temperatur der Lufttemperatur gleichzusetzen, ist, ganz 
allgemein nach physikalischen Gesichtspunkten beurteilt, um so größer, 
je stärker das Blatt infolge von Transpiration sich der Luft gegenüber 
unterkühlt oder je höher das Blatt gegenüber der Luft infolge starker 
Lichtabsorption sich erwärmt. Verdunstungsabkühlung und Lichtab- 
sorptionserwärmung können sich mehr oder weniger kompensieren. 
Eine Unter- oder Übertemperierung eines Blattes tritt nun um so eher 
in Erscheinung, je größer die Blattlamina und je ruhiger die Luft ist. Die 
Begründung ergibt sich aus der physikalischen Vorstellung des Massen- 
und Energieaustausches verdunstender Systeme, die hier nicht zu 
wiederholen ist (siehe SeyßoLp 1929 und 1929a). Für die Blattgröße der 
unterkühlten Wüstenpflanzen ist nunmehr die Kleinheit der Blätter 
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ebenso charakteristisch wie für die Transpirationsbedingungen dauernd 
bewegte Luft:. Je kleiner ein Blatt und je bewegter die Juft ist, um so 
eher wird die Blatt-Temperatur der Luft-Temperatur gleich sein, gleich- 
gültig ob das Blatt schwach oder stark transpiriert, und ob das Licht 
schwach oder stark absorbiert wird, da durch die Kleinheit des Verdun- 
stungssystems und die Bewegung der Luft sich kaum Temperaturdiffe- 
renzen ausbilden und erhalten können. Die Isokalorität kleiner Blätter 
{siehe SEYBOLD und VAN DER Wey 1929) gibt außerdem für die Gleich- 
setzung von Luft und Blattemperatur weitere Berechtigung, so daß für 
die mitgeteilten Zahlen der Transpirationswiderstände die Einsetzung 
des Dampfdruckpotentials bezogen auf die Temperatur der Luft (siehe 
S. 296) in erster Annäherung richtig sein dürfte. 

Wie die Temperatur des Blattes zustande kommt, muß hier nicht 
weiter erörtert werden, da die Analyse doch nur im Laboratoriums- 
versuch möglich ist, die allein die ineinander- und übereinander- 
greifenden Reaktionen ihrer Größenordnung nach herausstellen kann. 
Die Temperaturkurven können in einem Freilandversuch nicht eindeutig 
interpretiert werden, so daß hier lediglich einige aus den photographi- 
schen Galvanometerdiagrammen konsturierte Temperaturkurven wie- 
dergegeben werden können (Methodik siehe SEYBOLD 1929, SEYBOLD 
und VAN DER Wey 1929), ohne ihnen Allgemeingültigkeit zu verleihen. 

Der folgende Versuch wurde mit Erodium arborescens so ausgeführt, 
daß wie oben erwähnt, abwechselnd an das Blatt in N-S- und an das 
Blatt in O-W-Einstellung das Thermoelement angelegt wurde. Dieses 
wurde in jedem Fall an der „Schattenseite‘‘ der Blätter angelegt und bei 
der Stellung der Sonne konnte somit das O-W-Blatt dauernd an der 
Blattunterseite gemessen werden, während das N-S-Blatt von 7—12 Uhr 
auf der Blattunterseite, von 1—6 Uhr aber auf der Blattoberseite ge- 
messen werden mußte. Die Temperaturen sind alle mit dem gleichen 
Thermoelement ermittelt worden. Während des Versuches war ununter- 
brochen Sonnenschein, und am Versuchsort wehte dauernd Westwind 
mit etwa 2 m/sec. 

1 Schreibt VoLKens (l. c. S. 15): ,, Die Bewegung der Luft ist keine derartig 
anomale, daß sie etwa zur Ausprägung eines bestimmten Vegetationscharakters 
beitragen könnte. Im allgemeinen herrscht sogar, von der Regenzeit abgesehen, 
gerade da, wo hauptsächlich Vegetation vorhanden ist, in den Tälern eine so voll- 
kommene Windstille, daß man kaum das leiseste Wiegen eines Blattes oder Zwei- 
ges erblickt und gerade dieser Umstand ist es, welcher den an und für sich schon 
toten Charakter der Flora noch um so ausgeprägter hervortreten läßt.“ So 
Stocker (l. c. 1928, S. 55): ,, Den entscheidenden Faktor für die Kleinblätterig- 
keit der Wüstenpflanzen sehe ich in dem Wind... .‘‘ — Jedenfalls war während 
meiner Versuche niemals Windstille. Dies sei nur erwähnt, nicht um dem 
einen oder dem anderen lahmen Selektionsglauben auf die Beine zu helfen, son- 
dern nur die Ausbildung einer Wasserdampf- und Wärmehaube um die Pflanze 
unwahrscheinlich zu machen. 
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Abb. 16. Erodium arborescens. Temperaturkurve 

O-W des West-Ost-gestellten Blattes, Temperatur- 

kurve N-S des Nord-Süd-gerichteten Blattes. 7’ Luft- 

temperatur, F Temperatur des feuchten Thermo- 

meters, Ps-D Kurvenverlauf der Psychrometer- 
differenz. 
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In Abb. 16 sind die Photodiagramme graphisch dargestellt. Jede 
Temperatur ist stündlich je 3 Minuten lang zweimal hintereinander ge- 
messen worden. Die Temperaturen des trocknen und feuchten Thermo- 


meters wurden photographisch 
mitregistriert und können somit 
in die Abb. 16 direkt mit aufge- 
nommen werden. 

Von 7—12 Uhr ist nach der 
vorliegenden Messung das Blatt 
in O-W-Einstellung wärmer als 
das in N-S-Stellung. Die Messung 
von 1 Uhr an ergab aber für das 
N-S-gestellte Blatt eine höhere 
Temperatur. Vergleichen wir diese 
empirischen Feststellungen mit 
der von STOCKER ausgesproche- 
nen Vermutung, daß die Tempera- 
tur der Blätter in O-W-Stellung 
niedriger sein muß als die in N-S- 
Lage, so können wir sehen, daß 
nur in der zweiten Hälfte des Ver- 
suches das O-W-gerichtete Blatt 
dem N-S-gestellten gegenüber nie- 
driger temperiert ist. Wenn der 
Versuch im Laboratorium mit 
entsprechender Fragestellung und 
sinngemäßer Versuchsanstellung 
ausgeführt wird, ist es sehr wahr- 
scheinlich, daß die von STOCKER 
ausgesprochene Vermutung zu- 
treffend sein wird. Daß die Tem- 
peratur mit der Menge der Licht- 
absorption steigt, ist kaum zu be- 
zweifeln; wenn aber unter freiem 
Himmel experimentiert wird, so 
muß empirisch entschieden wer- 
den, ob das ‚Mehr der Lichtab- 
sorption“ eine tatsächliche Er- 
höhung der Temperatur bedingt, 


oder ob nicht ein anderer Faktor so wirksam ist, daß er unter Um- 
ständen die Übertemperierung kompensiert oder gar ins Gegenteil ver- 
wandelt. Im vorliegenden Falle herrschte, wie oben erwähnt, dauernd 
Westwind, so daß Wärmezufluß, Transpirationskälte und Lichtabsorption 
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bei dem N-S-Blatt bis zum Mittag zu einem Temperaturgleichgewicht 
kamen, das niedriger lag als das des O-W-gerichteten Blattes. Die Ur- 
sache der Umwandlung nach 12 Uhr läßt sich nicht ohne weiteres an- 
geben, vielleicht ist jedoch die Lichtabsorption der Blattunterseite 
größer als die der Blattoberseite. Die Blattunterseite ist nämlich nach 
der Sonnenkulmination die von der 
Sonne beschienene Blattseite. So- 
lange jedoch exakte Messungen feh- 
len, kann diese Vermutung keine 
Erklärung sein. Laboratoriumsver-. 
suche müssen hier Klarheit schaffen. 
Jedenfalls ist die Erforschung des 
Wärmefeldes bei transpirierenden 
Blättern eine recht schwierige Sache. 

Mit dem vorliegenden Versuch ist 
ein lehrreiches Beispiel für die ökolo- 
gische und physiologische Forschung 
gegeben. Die physiologische For- 
schung muß auf zulässige, brauch- 
bare Theorien gestützt die Größen- 
ordnung der wirkenden Faktoren 
ermitteln und die Analyse so gründ- 
lich betreiben, daß eine zuverlässige 
Synthese erfolgen kann, die jeder- 
zeit die Rekonstruktion von Daten 
ermöglicht. Die Ökologie jedoch 
kann lediglich messen, Pflanzen und 
Pflanzenstandorte miteinander ver- 
gleichen und erst zu einer Deutung 730 930 7200 34 > 
der Resultate übergehen, wenn die Abb.17. Temperaturkurven. 8 Stachys juduica, 
physiologische Analyse durchgeführt Yaris ra, À Prion eme 
ist. Das vorliegende Beispiel der Luft, # Temperatur des feuchten Thermome- 
Kompaßpflanzen wird beim Über- ters, Ps-D Revere der Psychrometer- 
denken letztlich die Aufgaben beider 
Forschungsrichtungen verständlicher machen als allgemeine Erörte- 
rungen, die heute noch verfrüht sind. 

Die Wiederholung des eben erörterten Versuches an einem anderen 
Tag, an dem auch Westwind wehte, ergab, daß das O-W-Blatt etwa 20 
wärmer war als das N-S-Blatt von 7—12 Uhr. Von 12—6 Uhr waren die 
Temperaturunterschiede wechselnd, indem bald das N-S-Blatt, bald das 
W-O-Blatt +/.° wärmer oder kälter war. 

Die Versuche über Temperaturmessungen fanden ihre Fortsetzung an 
Farsetia aegyptiaca, Erodium glaucophyllum, Stachys judaica und Nitraria 
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retusa. Sämtliche Blätter waren horizontal, so daß die Himmelsrichtung 
keine Rolle spielen konnte. Die Sprosse kamen wiederum entblättert zur 
Messung; am Sprosse verblieb nur das zu messende Blatt. Die Abb. 17 
gibt die graphische Darstellung der Photodiagramme. Wir sehen auch 
hier Über- und Untertemperierung gegenüber der Lufttemperatur. Wir 
verweisen hierzu auf die Ausführungen $. 296. 

Die Versuche über die Temperaturverhältnisse der Wüstenpflanzen 
konnten leider nicht über die Nacht ausgedehnt werden, und einige tech- 
nische Störungen, die nur sehr schwer bei den provisorischen Verhält- 
nissen wieder aufgehoben werden konnten, ließen die Messungen nicht in 
umfassendem Maße zu. Es ist meine Hoffnung, daß die geplante Wüsten- 
station im Wadi Hof sehr bald verwirklicht wird, so daß die angefan- 
genen Untersuchungen exakt weitergeführt werden können. 
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BEITRÄGE ZUR KENNTNIS DES N-STOFFWECHSELS 
WINTERGRÜNER PFLANZEN. 
Von 
HERBERT SATTLER. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. August 1929.) 


I. Einleitung. 

Trotz zahlreicher Untersuchungen besonders von land- und forst- 
wirtschaftlicher Seite ist bis heute noch keine völlige Klarheit darüber 
vorhanden, in welchem Ausmaß in den Laubblättern Eiweißbildung 
erfolgt, ob diese lediglich den Bedarf der Blätter deckt, oder ob die 
Blätter auch Eiweißbereitungsstätten für andere Pflanzenteile dar- 
stellen. Auch ist nur wenig darüber bekannt, inwieweit Zusammen- 
hänge zwischen der Erzeugung von Kohlenhydraten und Eiweißstoffen 
zu verschiedenen Tages- und Jahreszeiten bestehen. Der Gehalt an 
Kohlenhydraten ist zu diesen verschiedenen Zeiten außerordentlich 
hohen Schwankungen unterworfen, auch lassen sich qualitative Ver- 
schiedenheiten in der Kohlenhydratbildung feststellen. Darüber haben 
uns in letzter Zeit besonders die Arbeiten von GUTTENBERG (1927) und 
PREISING (1928) Aufschlüsse gebracht. Ersterer beobachtete das Laub- 
blatt der Mediterranflora zu verschiedenen Jahreszeiten. Daran an- 
schließend untersuchte PREISING den Kohlenhydratstoffwechsel bei 
unserer heimischen immergrünen Flora im Laufe eines Jahres. Da 
nun aus PREISINGS Arbeit für Hedera Helix, Ilex Aquifolium und Pinus 
Cembra genaue Angaben über den jeweiligen Gehalt an Kohlenhydraten 
und deren Zusammensetzung vorlagen, schien es aussichtsreich, die 
eingangs gestellte Frage an diesen Pflanzen zu studieren. Es sollten 
in Ergänzung der genannten Arbeit die Stickstoffwerte zu entsprechenden 
Tagesstunden und Jahreszeiten nachgetragen werden. Es war zu er- 
warten, daß eine solche Untersuchung nicht nur die Frage der täglichen 
Eiweißbildung und einer etwaigen Ableitung klären würde, sondern daß 
sie auch Einblicke darüber verschaffen würde, wie sich junge Blätter 
gegenüber alten verhalten, ferner welchen Einfluß der Reichtum oder 
die Armut an Kohlenhydraten im Sommer bzw. im Winter auf die 
Eiweißbildung habe, und welche Rolle dabei die Temperatur spielt. 

Planta Bd.9. 21b 
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II. Objekte und Methodik. 


Als Versuchspflanzen dienten mir, wie erwähnt, Hedera Helix L., 
Ilex Aquifolium L., Pinus Cembra L. und ais sommergrüne Vergleichs- 
pflanze Syringa vulgaris L. 

Bei Pinus Cembra wurden jeden Monat Untersuchungen angestellt. 
Von Juni an konnten neben den.älteren Nadeln auch die jungen beob- 
achtet werden. Von Syringa vulgaris wurde das Blattmaterial ab Mitte 
Mai bis zur eintretenden Vergilbung und teilweisen Entlaubung Ende 
Oktober gesammelt und analysiert. Die Hauptobjekte, Hedera Helix 
und Ilex Aquifolium, wurden eingehender untersucht, indem Proben 
auch zu verschiedenen Tageszeiten gesammelt wurden. In den Winter- 
monaten und im Vorfrühling wurden im allgemeinen nur an jedem 
Versuchstag zwei Versuchsreihen geprüft, nämlich vom Morgen bis 
Mittag und vom Mittag bis zum nächsten Morgen. Dies schien zu dieser 
Zeit ausreichend, da in Rostock nur wenige Vormittagsstunden hell 
sind und nachmittags die Dunkelheit sehr früh eintritt. Vom April 
ab dagegen wurde die Untersuchung noch auf andere Tageszeiten aus- 
gedehnt. Ab Juni konnten auch die jungen Blätter analysiert werden. 
Bei Hedera unterscheiden sich schon im Juli die alten Blätter kaum 
mehr von den jüngeren, weshalb von da ab nur noch eine Serie ab- 
genommen wurde. Bei Jlex dagegen wird der derbe Blattbau der alten 
Blätter von den jungen erst spät erreicht, so daß bis in den August 
junge und alte Blätter unterschieden werden konnten. Die Analysen 
von Pinus geben nur einen Einblick in die Gewichtsverhältnisse des 
Stickstoffes in bezug auf die Trockensubstanz, die Blattfläche mußte 
vernachlässigt werden, da ihre genaue Bestimmung kaum möglich ist. 
Bei Ilex Aquifolium und Hedera Helix wurde bei jedem Versuch auch 
die Blattfläche bestimmt. Bei Syringa vulgaris wurde das Verfahren 
vereinfacht, indem das durchschnittliche Blattrockengewicht pro 1 qdm 
an ganz jungen Blättern, dann an 3 Wochen älteren und schließlich an 
ganz ausgewachsenen Blättern errechnet wurde. Die jeweilige Blatt- 
fläche bestimmte ich durch Kopieren der Blätter auf Leonar-Celloidin- 
papier. Mit Hilfe des bekannten Wägeverfahrens erfolgte dann die 
Umrechnung auf 1 qdm. Um den N-Stoffwechsel im Laufe des Tages 
möglichst einwandfrei festzustellen, wurde die Sacussche Blatthälften- 
methode (siehe auch GUTTENBERG-PREISINGS Veröffentlichung 1928) 
gewählt. Trotz ihrer Mängel (erhöhte Transpiration, Wundreizer- 
scheinungen) hat diese Methode doch den Vorzug, daß der Tages- und 
Nachtstoffwechsel an denselben Blättern beobachtet wird, wovon 
bessere Ergebnisse zu erhoffen waren, als wenn verschiedene Blätter 
herangezogen werden, die sich stets in der Blattdicke unterscheiden. 
Sämtliches Material wurde nach dem Kopieren sofort im Trockenschrank 
bei etwa 50—60° C, dann im Exsikkator bis zur Gewichtskonstanz ge- 
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trocknet, fein gemahlen und ausgewogen. Der Gesamtstickstoff wurde 
nach der KseLpantschen, das Reineiweiß nach der Srurzerschen 
Methode ermittelt. Bei den Untersuchungen nach KJELDauL folgte ich 
den Angaben in WıEssmanns ,,Agrikulturchemischem Praktikum‘. Die 
Srurzersche Methode findet sich im J. Landw. (1881) 29, 473 und im 
Repertorium der analytischen Chemie 1885, 162. Zur Titration fanden 
n/5 Natronlauge und n/5 Schwefelsäure Verwendung. Aus der Differenz 
zwischen dem Gesamtstickstoff und dem Eiweißstickstoff ergeben sich 
die löslichen stickstoffhaltigen Körper, wie Amide, Aminosäuren usw. 
Eine weitere Fraktionierung dieser Jöslichen Stoffe wurde angesichts der 
Schwierigkeiten, die sich einer genauen Bestimmung entgegensetzen, nicht 
vorgenommen. Sie war auch für die gestellte Frage zunächst nicht er- 
forderlich. 


III. Untersuchungen. 
A. Immergrüne Pflanzen. 
1. Tages-N -Stoffwechsel. 


SCHULZE und SCHÜTZ (1909) haben sich eingehend mit dem Tages- 
N-Stoffwechsel von Acer Negundo beschäftigt. Sie fanden, daß der 
prozentuale Gesamtstickstoffgehalt der Morgen- und Abendblätter fast 
vollständig übereinstimmt, daß die Differenzen jedenfalls zu gering sind, 
um als Schwankung betrachtet werden zu können. Z. B. stellten sie am 


6. Juni morgens abends 
3,906% 3,983% 


Stickstoff im Trockengewicht fest. In den absoluten Mengen in je 
200 Blättern zeigten sich dagegen Unterschiede, z. B. 


morgens abends 
7. Mai 0,734gN 0,817gN 
5. Juli 1,211gN 1,306 g N 


Die eingangs erwähnte Blatthälftenmethode sollte dazu dienen, den 
Tages- und Nacht-N-Stoffwechsel bei immergrünen Pflanzen zu klären. 
In den Wintermonaten wurden Versuche in den Zeiten 8—12 und 
12—4 Uhr oder 8—4 Uhr angestellt, vor- und nachher war es dunkel. 
Im Sommer wurde auf Unterschiede zwischen den Zeiten 6—10, 10 bis 3, 
3—8 Uhr, zum Teil auch in anderen Abstufungen, geprüft. Die Gesamt- 
zahl der Analysen war somit sehr groß und erstreckte sich auf alle 
Monate des Jahres. Die gefundenen Unterschiede waren dagegen so 
klein, daß von einem nennenswerten Aufbau oder Abbau nicht ge- 


sprochen werden kann. Einige Angaben mögen dies veranschaulichen, 








H. Sattler: 
Tabelle 1. Hedera Helix. 
































































Gesamt-N in | Eiweiß-N in 1 g | Gehalt löslicher 
1 g Trock ré Körper in 1g 
substanz substanz per + sf 
30.1 8 Ubr früh. . . . . . . .. 0,02198 0,02045 0,00153 
4 „ nachmittag . . . .. 0,02115 0,02003 0,00112 
21. VI 6 „ früh, jung . . . . .. 0,02274 0,02228 0,00046 
1 ,, mittags . . . . . .. 0,02317 0,02268 0,00049 
> om ME CORNE PR 0,02141 0,02097 0,00044 
1,1 „ mittags . . . . . . . 0,02102 0,02077 0,00025 
Tabelle 2. Ilex Aquifolium. 
Gesamt-N in | Eiweiß-N in 1 g | Gehalt löslicher 
1g Trocken- Trocken- Körper in 16 
substanz substanz Trockensub- 
stanz 
28.1 8Uhr früh. . . . . . . . . 0,01829 0,01762 0,00067 
4 „ nachmittags . . . . . 0,01856 0,01691 | 0,00165 
20.VL6 „ früh, jung . . . . . . 0,02914 wok li 
1 „ mittags . . . . . .. 0,02928 — — 
poo ey SON. ee 0,01965 0,01882 0,00083 
1,1 „ mittags . ...:.. 0,02000 0,01860 0,00140 


Es wurde deshalb zur Feststellung des Tages-N-Stoffwechsels derart 
vorgegangen, daB der Durchschnitt sämtlicher monatlicher Morgen- 













































und Mittagwerte genommen wurde. Die folgenden Tabellen bringen 
diese Werte. 
Tabelle 3. Hedera Helix. 
Gesamt-N in | Eiweiß-N in ı g | Gehalt löslicher 
1g Trocken- Trocken- | Körper in 1g 
substanz substanz Trockensub- 
stanz 
morgens . . . . . . . 0,02139 0,02046 | 0,00093 
mittags. . . . . . .. 0,02132 0,02034 0,00098 
Tabelle 4. In der Blattflächeneinheit = 1 qdm. 
Gesamt-N in g| Eiweiß-N in g | Gehalt löslicher 
Körper in g 
morgens . . . . . . . 0,01524 | 0,01454 0,00070 
mittags. . . . .... 0,01536. | 0,01462 0,00074 


Wie die Tabellen 3, 4, 5, 6 zeigen, ergibt sich auch bei dieser Be- 
rechnungsmethode annähernde Konstanz, sowohl für Gesamtstickstoff 
als auch für Eiweißstickstoff und Reststickstoff. 
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Tabelle 5. Ilex Aquifolium. 








Gehalt löslicher 

er in | KiwelG-N in 1 g | ore te 

substanz substanz Trockensub- 
stanz 
MNS aah. à. 0,01977 0,01836 0,00141 
Wes: Shae ey: 0,01973 0,01855 0,00118 





Tabelle 6. In der Blattflächeneinheit = 1 qdm. 
Gehalt löslicher 





Gesamt-N in g | Eiweiß-Ning 














Körper in g 
morgens... . . . . 0,02467 0,02292 0,00175 
mittags. . . . . . . . 0,02524 0,02370 0,00154 


Nach diesen Versuchen scheint eine tägliche Neubildung stickstoff- 
haltiger Substanz nicht stattzufinden. Vorsichtig gemacht durch die 
Erfahrungen PREISINGs, aus welchen hervorging, daß der Stoffwechsel 
halbierter Blätter sich in mancher Beziehung verändert, verglich ich 
schließlich die Werte der Kontrollblätter miteinander. Diese Methode 
hat den Nachteil, daß verschiedene Blätter miteinander verglichen 
werden. Da aber für jeden Versuch 30—40 Blätter verwendet wurden, 
war zu hoffen, daß der sich daraus ergebende Fehler nicht allzu groß 
würde. Für Ilex lagen entsprechende Werte für die Monate April bis 
Dezember vor. 

Sie sind in Tabelle 7 zusammengefaßt und geben ein Bild, das von 
dem der Hälftenmethode erheblich abweicht. Wir finden im April vor- 
mittags ein Ansteigen um etwa 2, nachmittags ein Absinken des Gesamt- 
stickstoffwertes um etwa 4 mg pro 1 qdm. Das Ansteigen wird durch 
Zunahme der löslichen Körper bedingt, der Eiweißstickstoff sinkt sogar 
etwas. Nachmittags findet sich gerade das umgekehrte Verhalten. Im 
Juni zeigen die Blätter im Gesamtstickstoff ein ähnliches Bild, im Juli 
dagegen dauert die Zunahme des Gesamtstickstoffes den ganzen Tag 
über, ebenso die Eiweißzunahme. Dasselbe gilt für den August, während 
sich im September wieder ein ähnliches Verhalten findet wie im April. 
Im Oktober bis Dezember sind die Schwankungen gering, es liegt nur 
eine schwache abendliche Abnahme vor. Diese Ergebnisse sprechen 
deutlich dafür, daß während der Assimilationsmonate tagsüber eine 
freilich geringe Bildung von stickstoffhaltigen Substanzen stattfindet. 
Diese werden von April bis Juni und später im September schon am 
Nachmittag zum Teil oder auch gänzlich wieder abgeleitet, im Juli 
und August dagegen in der Nacht. 

Bei Hedera läßt sich dies nicht erkennen. Die Schwankungen sind 
nämlich auch bei den Kontrollen äußerst gering, betragen meist weniger 




















Gehalt lôslicher 

















in 1 qdm in 1 qdm Körperin 1 qdm 
in g in g in g 
18.IV. 6 Ubr früh. . . . . . .. 0,02797 0,02391 0,00406 
RD.) 0,0301 0,02285 | 0,00726 
3 „ nachmittags . 0,02774 0,02702 | 0,00072 
1,8 „ abends ...... 0,02593 22 ” 
av. Se. 0,02897 0,02740 | 0,00157 
1,9 „ abends ...... ret 0,02029 a 
20. VL 6 „ früh, jung . . ... 0,01747 = a 
1 mittags ...... 0,02014 — — 
9 „ abend ...... 001930 ~- aes 
26. VI. 1 ,, mittags, alt. . . . . 0,02051 0,01964 | 0,00087 
9 „ abends ...... 001993 | 0,01945 | 0,00048 
16. VIL 6 „ früb, jung . . . .. 001747 | 0,01651 | 0,00096 
1 „ mittags . ..... 0,01816 0.01745 | 0,00071 
9 „ abends ....... 0,01939 0,01765 | 0,00174 
1 „ mittags, alt. . . .. 001912 | 001889 | 000043 
9 „ abend ...... 0,02103 | 0,0204 | 0,00059 
20. VI. 6 „ früh. . ...... 0,02215 | à wa 
1 , mittags ...... 0,02444 — — 
8 „ abend ...... | 002517 | 0,02405 | 0,00112 
BIKE 7, Mh... 002530 | 002423 | 0,00107 
1,1 „ mittags . . .... | 002858 | 0,02539 0,00319 
6 „ abends ...... 0,02163 0,02076 | 0,00087 
a Ben FO 0,02678 0,02542 | 0,00136 
1,6 „ abends ...... 0,02535 0,02399 | 0,00136 
SELL U u 0,02439 0,02347 | 0,00092 
4 „ nachmittags 0,02479 0,02359 | 0,00120 
URL Sn nn de 0,02445 0,02195 | 0,00250 
1,4 „ nachmittags 0,02300 0,02120 | 0,00180 


als 1 mg pro 1 qdm und zeigen keine bestimmte Richtung. Es mag 
dies mit dem erheblich differenten Blattmaterial dieser Pflanze zu- 


sammenhängen. 


2. Nacht-N -Stoffwechsel. 


Über den nächtlichen N-Stoffwechsel liegen verschiedene, einander 
widersprechende Angaben vor. FRANK und Orro (1890) fanden, daß 
ausgewachsene Blätter ihrer Versuchspflanzen (meist Leguminosen, teils 
andere Pflanzen) am Abend stets stickstoffreicher waren als am Morgen. 
Sie führen dies auf eine nächtliche Abnahme des Asparagins zurück, 
dessen Menge in den Abendblättern 0,973%, in den Morgenblättern nur 


0,277% beträgt. 
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SAPOSCHNIKOW (1894) stellte bei Vitis eine nächtliche Eiweißabnahme 
fest. Suzuki (1897/98) hat auf SAPOSCHNIKOWS Ergebnisse hin weitere 
Versuche angestellt und gefunden, daß sowohl der Gesamtstickstoff als 
auch Eiweiß und Asparagin eine nächtliche Verminderung erfahren. 
Daraus schloß er, daß die Pflanze in der Nacht Reserveproteide zerlege 
und die Zersetzungsprodukte ableite. Im Gegensatz zu den eben an- 
geführten Forschern stellte KosuTANY (1897) bei Vitis riparia „sauvage‘“‘ 
nachts eine Vermehrung des Gesamt- und Eiweißstickstoffes fest. Jedoch 
verschwinden im Blatt mehr als die Hälfte der nicht als Eiweiß vor- 
handenen Stickstoffverbindungen. Aus ihnen sollen Eiweißstoffe ge- 
bildet werden. - 

Orro und Kooper (1910) stellten in den Abendblättern mehr Stick- 
stoff fest als in den Morgenblättern. Als Versuchspflanzen benutzten 
sie Syringa vulgaris, Phlox Drummondii, Philadelphus coronarius und 
Aesculus hippocastanum. Das Blattalter spielt nach ihren Beobachtungen 
auch eine Rolle, mit zunehmendem Blattalter verschwimmen die Unter- 
schiede mehr und mehr. Ihre Angaben beziehen sich auf das Frischgewicht. 
Auch Morues (1926) fand in ausgewachsenen Blättern eine nächtliche 
Stickstoffauswanderung. Seine Werte beziehen sich, wie bei Orro und 
KooPer, auf dasFrischgewicht. Auch nach seinen Beobachtungen spielt 
das Alter der Blätter eine Rolle, nur ausgewachsene Blätter zeigen die 
Veränderungen, insbesondere eine erhebliche Abnahme des Amidstick- 
stoffes. 

Im ganzen sprechen also die bisherigen Arbeiten dafür, daß eine 
nächtliche Abwanderung‘ von stickstoffhaltigen Stoffen stattfindet. 
Meine aus der Blatthälftenmethode gewonnenen Ergebnisse konnten dies 
nicht bestätigen. Die Abend- und Morgenwerte unterscheiden sich 
kaum, insbesondere nahm der Amidstickstoff nachts manchmal etwas 
ab, manchmal etwas zu. Die Differenzen waren dabei stets sehr gering. 
Das gilt für alle Monate des Jahres, keine der zahlreichen Analysen 
machte davon eine Ausnahme. Daher wurden bei der Feststellung des 
Nacht-N-Stoffwechsels in ähnlicher Weise wie beim Tagesversuch 
sämtliche Abend- und Morgenwerte addiert und dann der Durchschnitt 
genommen. 

Wie die folgenden Tabellen 8, 9, 10, 11 erkennen lassen, treten nennens- 
werte Veränderungen auch nach dieser Berechnungsmethode nicht auf. 


Tabelle 8. Hedera Helix. 








Gesamt-N in | Eiweiß-N in 1 g ne 
1g Trocken- Trocken- ey 
substanz substanz 
FU PP Gr! 0,02100 0,02053 0,00047 
LM Pe 0,02052 0,01964 0,00088 


























H. Sattler: 
Tabelle 9. In der Blattflächeneinheit = 1 qdm. 





Gesamt-N in g | Eiweiß-N in g | Fehalt löslicher 








Körper ing 
| 7 tae 0,01536 0,01486 | 0,00050 
morgen . . . .... 0,01517 0,01452 | 0,00065 


Tabelle 10. Ilex Aquifolium. 














Gesamt-N in | Eiweiß-N in 1 g | Gehalt löslicher 
1 g Trocken- nun Körper in 1g 
substanz substanz Trockensub- 
JB + se 0,01953 0,01807 | 0,00146 
morgen . . . . . . . 0,01955 0,01881 | 0,00074 


Tabelle 11. In der Blattflächeneinheit = 1 qdm. 





us 
Gesamt-N in g | Eiweiß-N in g | @ehalt löslicher 











| Körper ing 
ao... 0,02309 0,02148 | 0,00161 
morgens . . . . . . . 0,02311 0,02205 0,00106 


Bei Hedera wurde auch untersucht, ob tagsüber im Dunkeln eine 
Ableitung erfolgt. Es wurden daher im Sommer nach Abnahme der 
Kontrollhälften die am Stamm verbleibenden Hälften mit schwarzem 
Papier verdunkelt. Die Verdunkelung dauerte von 10—3 Uhr; eine 
Veränderung im Stickstoffgehalt war kaum eingetreten, sie betrug 1 mg 
pro 1 qdm und bezog sich auf Eiweißstickstoff. Solche geringe Ab- 
nahmen können aber auch an unverdunkelten Blättern auftreten. Im 
Juni wurden in gleicher Weise junge Blatthälften während 4 Tagen 
verdunkelt gehalten. Es ergab sich eine Zunahme von etwa 0,1% 
Eiweißstickstoff, die löslichen Verbindungen blieben unverändert. Blatt- 
hälften dagegen, die fast 4 Tage am Licht verblieben, zeigten eine 
deutliche Abnahme des Gesamtstickstoffes, nämlich 0,3%. Der Eiweiß- 
gehalt war um fast 0,4% gesunken, der Amidwert entsprechend ge- 
stiegen. Da halbierte Blätter schließlich abfallen, ist diese Auswanderung 
nicht überraschend, auffällig ist nur, warum sie nicht auch an ver- 
dunkelten Blättern auftritt. 

Auch für die Nacht lassen sich schließlich Anhaltspunkte aus den 
Werten der Kontrollblätter gewinnen. Bei /lex sind im Juni, Juli und 
August die Morgenwerte deutlich geringer als die Abendwerte. Es ist 
kaum daran zu zweifeln, daß hier nächtliche Abwanderung vorliegt. Sie 
beträgt 2—3 mg pro 1 qdm. Im April und September, wo wir Ab- 
wanderung schon am Nachmittag beobachteten, fehlt sie nachts, die 
Morgenwerte sind sogar etwas höher. 
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3. Jahres-N - Stoffwechsel. 

So zahlreich die Arbeiten über sommergrüne Pflanzen sind, so 
spärlich sind die Untersuchungen der immergrünen Flora hinsichtlich 
des N-Stoffwechsels, vor allem fehlen alle Angaben über das Ver- 
halten der Blätter im Winter. Eine ältere Arbeit KELLNERs (1887) 
bringt Beobachtungen am Teestrauch. Mit zunehmendem Blattalter 
stellte KELLNER einen wachsenden Gehalt an Rohfaser und Fett, dagegen 
eine Verarm::1g an Eiweiß fest. Wie schon oben erwähnt, wurden für 
Hedera und Ilex in jedem Monat mehrere Werte ermittelt, z.B. am 
Morgen, Mittag und Abend. Man könnte daher alle Monats-, Morgen-, 
Mittags- und Abendwerte miteinander vergleichen. Das ist deshalb 
nicht vorteilhaft, weil die absoluten Stickstoffwerte der jeweils zu den 
einzelnen Analysen verwendeten Blattmengen (30—40 Blätter) schwank- 
ten. Diese Schwankungen beziehen sich, wie erwähnt, nur zum Teil 
auf bestimmte Tagesstunden, zum anderen Teil sind sie darauf zurück- 
zuführen, daß der Stickstoffgehalt verschiedener Blätter an sich nicht 
ganz gleich ist. Daher schien es vorteilhafter, für jeden Monat den Durch- 
schnittswert zu wählen. Die folgenden Tabellen enthalten diesen in 
Prozenten des Trockengewichts und pro 1 qdm. 


Tabelle 12. Hedera Helix. 











Gehalt löslicher 

1008 Trocken- | 1008 Trocken- | , OTe" 12 

substanz in % | substanz in % substans in % 
zu 2,156 2,024 0,132 
Mitte IL. . .. | 2,257 2,137 0,120 
Re... | | 1,962 0,259 
LL Bi | 2,256 2,134 0,122 
UN Ut PO | 1,719 1,627 0,092 
8. VL, jung. . | 2,674 2,468 0,206 
27. VI., jung. . | 2,261 2,176 0,085 
x. VEN | 2,118 2,053 0,065 
20. VIIL.. ... | 2,009 1,955 0,054 
MER. |) LOS 2,045 0,088 
oo” Shp ee | 2,161 2,063 0,098 
+ no, 2,090 0,055 
18. XIL . . .. | 2,054 1,943 0,011 








Tabelle 12 erweckt den Anschein, als ob das ganze Jahr hindurch 
sowoul im Gesamt- als auch im Eiweißstickstoff nur geringe Schwan- 
kungen stattfänden. Stärkere Abweichungen zeigen sich nur an alten 
Blättern im Mai und an jungen Anfang Juni. Der geringe Wert im Mai 
fällt mit der Bildung der neuen Blätter in diesem Monat zusammen. 
Die alten Blätter nehmen um diese Zeit im Gesamt- und Eiweißstick- 
stoff um etwa 0,5% ab. Anfang Juni besitzen die jungen Blätter etwa 


Planta Bd. 9. 22 








H. Sattler: 


Tabelle 13. In der Blattflächeneinheit = 1 qdm. 

















Gesamt-N in g | Eiweiß-N in g rg 

BE anne 0,01743 0,01636 0,00107 
Mitte II. 0,01774 0,01697 0,00077 

3. IH. 0,01630 0,01440 0,00190 
Ses 2 .s0%'e 0,01978 0,01871 0,00107 
SS re 0,01419 0,01348 0,00071 

8. VI. jung 0,01138 0,01050 0,00088 
27. VL, jung 0,01201 0,01156 0,00045 
16. VIL. . 0,01359 0,01318 0,00041 
20. VIII. . 0,01391 0,01353 0,00038 
Moi. : 0 0,01543 0,01477 0,00066 
RU à. 0,01536 0,01465 0,00071 
30. XL. . 0,01320 0,01481 0,00039 
18. XI. . 0,01440 0,01362 0,00078 


Siehe auch Abb. 1. 


Jan. 


’ ll 


1% mehr Stickstoff als die alten Blatter am 31. Mai. 
prozentuale Gehalt der Trockensubstanz hat früher mehrere Untersucher 


# ’ 


Abb. 1. Hedera Helix. Stickstoffwerte im Laufe eines Jahres in mg pro 1 qdm. 


* junger * 








Dieser hôhere 


— Gesamrstickstot alter Bliter——Limeilistickstot alter Bitter —lésliche N-halt Nroer alter Blèter 
"Junger + 


irregeführt, nämlich zu der Behauptung veranlaßt, daß junge Blätter 
stickstoffreicher wären als alte. Dem ist jedoch nicht so, denn wie 
Tabelle 13, die sich auf die Blattfläche bezieht, zeigt, sind die jungen 
Blätter bedeutend stickstoffärmer. Der hohe prozentuale Stickstoff- 
gehalt rührt davon her, daß auf 1g Trockensubstanz bedeutend mehr 
junge Blätter kommen als alte, was sich daraus erklärt, daß die jungen 
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Blätter sehr dünn und zart sind, während die alten derber und dicker 
werden. Beispielsweise wog 1 qdm alter Blätter im April 0,8549 g, 
während junge Juniblätter nur ein Gewicht von 0,4721 g aufwiesen. 
Man ersieht daraus, daß die Berechnung auf die Flächeneinheit die 
einzig richtige Methode ist. Wie Tabelle 13 zeigt, besitzen die jungen 
Blätter am wenigsten Gesamtstickstoff, seine Menge steigt dann bis 
Ende August allmählich an und bleibt von September bis Dezember 
annähernd konstant. Im Januar steigt der Wert plötzlich wieder an, 
sinkt etwas im März, erreicht im April sein Maximum, um im Mai wieder 
stark zu sinken. Der Eiweißsticksteff zeigt denselben Turnus, dagegen 
ist offensichtlich der Höchstgehalt an löslichen Stickstoffverbindungen 
von Januar bis April zu finden, während ein Minimum im Juli und 
August auftritt. Bevor aus diesem Gesamtverhalten Schlüsse gezogen 
werden, sollen erst die entsprechenden Werte der anderen Versuchs- 
pflanzen mitgeteilt werden. 
Tabelle 14. Ilex Aquifolium. 

















Gesamt-N in % | Eiweiß-N in % ry 

Sa a .L 1,842 1,726 0,116 
Mitte IL. ... 1,821 1,746 0,075 

* een 1,683 1,543 0,149 
6 A es 2,089 1,969 0,120 
u 1,711 1,586 0,125 
U, . :. 1,543 1,489 0,054 
20. VL, jung . . 2,862 2,774 0,088 
16. VIL, alt .. 1,644 1,602 0,042 
16. VIL, jung. . 2,102 1,980 0,122 
20. VIIL, jung . 2,017 1,931 0,086 
E35. 3 di 2,010 1,868 0,142 
N Seer ere 2,198 2,063 0,135 
MEL. diode 2,030 1,935 0,095 
u: Mes 2,116 1,949 0,167 


Ilex Aquifolium verhält sich, wie die Tabellen 14 und 15 zeigen, im 
Jahreslauf ähnlich wie Hedera. Wieder geben nur die Werte, die sich 
auf die Flächeneinheit beziehen, klare Auskunft. Auch hier täuscht 
der hohe prozentuale Stickstoffwert junger Blätter im Juni. Diese haben 
geringeren Stickstoffgehalt, ebenso aber auch alte Blätter um die gleiche 
Jahreszeit, und zwar von Juni bis August. Bei /lex, wo zwischen jungen 
und alten Blättern sicherer zu unterscheiden ist als bei Hedera, geht dies 
deutlicher als bei letzterem Objekt hervor. Die herbstliche Zunahme 
erfolgt plötzlich, dann findet sich wieder ein annähernd konstanter 
Wert, der hier aber länger, nämlich bis zum Februar, dauert. Im März 
erfolgt ein Abfall wie bei Hedera, das April-Maximum tritt auch hier 
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Tabelle 15. In der Blattflächeneinheit=1 qdm. 

















Gesamt-N in g | Eiweiß-N in g eg 

ir is 0;02546 0,02383 0,00163 
Mitte IL . . . . 0,02377 0,02234 0,00143 

DEE. 0,02180 0,01991 0,00189 
|. FR 0,02803 0,02571 0,00232 
> + à 0,02886 0,02751 0,00135 
26. VI, alt... 0,02009 0,01937 0,00072 
20. VI, jung . . | 0,01917 | 0,01858 |  0,00059 
16. VIL, alt . . 0,02007 0,01956 0,00051 
16. VIL, jung. . | 001847 | 001740 | 0,00107 

7. LL, alt. . . 0,01893 — _ 
20. VIIL, jung . 0,02493 0,02358 0,00135 
3.18 .... 0,02487 0,02353 0,00134 
> PT + 0,02574 0,02464 0,00110 
30. XL .... | 00947 0,02335 0,00112 
DS... 0,02385 0,02197 0,00188 

Siehe auch Abb. 2. 


Jon. 
— Gesamtstickstof alter Bloter——Lineihistichstof alter Blèter —lüsliche N-halt. Hörper alter Blatter 
— ‘ ae = 4 DO Pu ® 5 * junger * 
Abb. 2. Ilex Aquifolium. Stickstoffwerte im Laufe eines Jahres in mg pro 1 qdm. 


wieder auf, hält aber im Mai an. Erst im Juni erfolgt der starke Abfall, 
den Hedera 1 Monat früher zeigt. Der Eiweißgehalt folgt in seinen 
Schwankungen dem Gesamtstickstoffgehalt, zeigt also Minimum im 
Sommer, Maximum im Mai. Ähnliches gilt für die löslichen Stickstoff- 
verbindungen. Die höchsten Werte finden sich von Dezember bis Mai, 
also während einer etwas längeren Periode als bei Hedera. Eine herbst- 
liche Abwanderung findet weder bei /lex noch bei Hedera statt. Da die 
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immergrünen Gewächse keinen Herbstlaubfall besitzen, ist es verständ- 
lich, daß die in den Blättern vorhandenen Stickstoffverbindungen in die- 
sen erhalten bleiben und nicht in den Stamm zurückgezogen werden. Wenn 
KELLNER in seiner Arbeit über den Teestrauch im Herbste eine Abnahme 
des gesamten Eiweißstickstoffes findet, so erklärt sich dies vielleicht dar- 
aus, daß Thea an ganz andere klimatische Verhältnisse angepaßt ist. 


Tabelle 16. Pinus Cembra. 

















Gesamt-N in % | Eiweiß-N in % pon me ao ag 
er ot 1,802 + 1,693 0,109 
ME, ook 2,033 1,784 0,249 
hs Wid ete hy 2,138 1,897 0,241 
Mb. loi: 2,192 1,887 0,305 
26. VI, alt. . . 1,764 1,686 0,078 
20. VL,jung . . 1,638 1,585 0,053 
16. VIL, alt . . 1,796 1,707 0,089 
16. VIL, jung. . 1,646 1,542 0,104 
8. VIIL, alt . . 1,990 1,900 0,090 
8. VIIL, jung . 1,911 1,783 0,128 
28.1X., alt... 1,898 1,820 0,078 
28. IX., jung . . 1,774 1,721 0,053 
25. X. alt, . .. 1,842 1,695 0,147 
25. X., jung . . 1,742 1,661 0,081 
30. XL, alt. . . 1,965 1,857 0,108 
30. XL, jung . . 2,046 1,922 0,124 
18. XIL alt, . . 1,817 1,703 0,114 
18. XIE, jung. . 1,705 1,632 0,073 


Siehe auch Abb. 3. 


Pinus zeigt gegenüber Hedera und Ilex keine grundsätzlichen Unter- 
schiede, doch sind die Schwankungen geringer. Die absoluten Werte 
junger Nadeln sind sicher kleiner als es die prozentualen Zahlen erkennen 
lassen, doch sind junge Nadeln fast ebenso dick wie alte, somit ist der 
Unterschied nicht so groß wie bei Laubblättern. Jedenfalls zeigen Juni 
und Juli den geringsten Gehalt an Gesamtstickstoff, und zwar junge 
Nadeln erheblich weniger als alte. Dasselbe gilt für Eiweißstickstoff, 
während die löslichen Stickstoffverbindungen zwar geringe, aber stark 
schwankende Werte ergeben. In den folgenden Monaten erfolgt unter 
Schwankungen im allgemeinen eine schwache Zunahme aller Werte. 
Von Februar bis März, also etwa wie bei Hedera, steigt der Gesamt- 
stickstoffwert deutlich, doch bezieht sich diese Zunahme nicht auf 
Eiweiß, sondern auf die löslichen Stoffe, die jetzt ein deutliches Maxi- 
mum zeigen. 

Bei Betrachtung aller drei Pflanzen ergibt sich viel Gemeinsames, 
das noch einmal kurz zusammengefaßt werden soll. 
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Junge Blätter zeigen einen geringen Stickstoffgehalt, im August errei- 
chen sie etwa den Wert vorjähriger Blätter. Auch diese besitzen im Som- 
mer ein Stickstoffminimum. Im Januar, oder auch etwas später, steigt 
der Wert plötzlich an. Der Eiweißgehalt ist ähnlichen Schwankungen 
unterworfen (nicht aber bei Pinus Cembra). Sehr deutlich erscheint über- 
all der Abfall vom Vorfrühling zum Frühjahr (April/Mai oder Mai/Juni). 
Ferner ist sehr auffällig das Minimum an lôslichen Stickstoffverbin- 
dungen im Sommer und das Maximum etwa von Januar bis April. 

Es fragt sich jetzt, welche weiteren Schlüsse dieses Verhalten ge- 
stattet. Dabei ist besonders der Vergleich mit dem jeweiligen Kohlen- 

3 









Jon. r März Moi Juni Juli Aug Sent Okt Nor Dee. 
— Gesamtstickstof alter Nadeln——liweilistickstot alter Nadeln —lösliche W-halt Körper alter Nadeln 
— id Junger ” ’ wr f= 1 sf * junger * 


Abb. 3. Pinus Cembra. Stickstoffwerte im Laufe eines Jahres in Prozenten der Trockensubstanz. 


hydratgehalt der Blätter, der in PREISINGs Arbeit enthalten ist, von 
Belang. Zur Zeit der größten Kohlenhydratmengen im Blatt, also im 
Juli und August, ist der Gehalt an Stickstoffverbindungen am geringsten, 
zur Zeit des völligen Mangels an Kohlenhydraten am größten. Dies 
gestattet den Schluß, daß beide Bildungsvorgänge voneinander weit- 
gehend unabhängig sind. Die Temperatur kann nicht der ausschlag- 
gebende Faktor sein, sonst müßten die Werte des Spätherbstes denen 
der Frühlingsmonate gleicher Temperatur ähneln. Der erhöhte Gehalt 
im Januar/Februar, besonders bei Hedera, kann nur durch Zuleitung 
aus dem Stamm erklärt werden, da das Blatt fast keine Kohlenhydrate 
mehr besitzt. Man wird so geneigt sein, die um diese Zeit reichlich 
auftretenden löslichen Verbindungen wenigstens zum Teil als zugeleitete 
Stoffe zu betrachten. Sie dürften dem Eiweißaufbau dienen; dessen 
Menge sinkt bei allen Objekten im Dezember etwas ab, also zur Zeit, 
wo die Kohlenhydrate verschwinden, und es ist anzunehmen, daß jetzt 
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durch Atmung Eiweißverluste entstehen. Diese werden durch Stoff- 
zuleitung nicht nur ausgeglichen, sondern die Mengen an Gesamt- und 
Eiweißstickstoff werden sogar erhöht, so daß jetzt Atmungsstoffe bereit- 
stehen. Natürlich ist es möglich, daß ein Teil der löslichen Körper 
auch Abbauprodukte aus dem Dissimilationsprozeß darstellt. Die An- 
nahme der Stoffeinwanderung in die Blätter findet eine Stütze in 
PREISINGS Ergebnissen. Dieser fand um dieselbe Jahreszeit eine schwache 
nächtliche Gewichtszunahme der Blätter. Der starke Abfall im Eiweiß- 
und Gesamtstickstoffgehalt im Mai bzw. Juni tritt zur Zeit der Bildung 
neuer Blätter auf. Es ist demnach kaum daran zu zweifeln, daß die 
alten Blätter an die jungen einen Teil ihrer Stickstoffsubstanzen ab- 
geben. Als Vorbereitung finden wir durchweg im März und April die 
größten Mengen löslicher Stickstoffverbindungen, die anscheinend für 
den Abtransport bereitgestellt werden. 

Vergleichen wir die Monatsschwankungen mit den Tagesschwan- 
kungen, die aus den Kontrollblättern ermittelt wurden. Wir fanden 
solche bei Jlex von April bis September, und zwar Tageszunahme mit 
Ableitung am Nachmittag (April bis Juni, September), oder in der 
Nacht (Juli, August). Es fällt auf, daß die Monate der nächtlichen 
Ableitung die geringsten Stickstoffwerte aufweisen. Es läßt dies ver- 
muten, daß auch tagsüber stickstoffhaltige Körper auswandern, die 
Bildung also größer ist als die ermittelten Werte erkennen lassen. April 
und September dagegen zeigen höhere Stickstoffwerte bei starker Zu- 
nahme der löslichen stickstoffhaltigen Körper. Dies mag damit zu- 
sammenhängen, daß die niedrigere Nachttemperatur die Auswanderung 
verhindert, so daß die tägliche Neubildung nicht vollständig auswandern 
kann. 

B. Sommergrüne Pflanzen. 

Dem Verhalten der immergrünen Pflanzen sei in der Folge noch 
kurz das einer sommergrünen Pflanze, nämlich von Syringa vulgaris, 
während der verschiedenen Monate gegenübergestellt. 

Aus Tabelle 17, in der die Blattfläche nicht berücksichtigt ist, läßt 
sich im Mai an den jüngsten Blättern der prozentuale. Maximalgehalt 
an Gesamt- und Eiweißstickstoff klar ersehen. Schon etwa nach 
3 Wochen, am 7. Juni, war eine deutliche Abnahme beider Werte zu 
bemerken, der im Juli eine weitere folgt. Der Augustwert steht nicht 
sehr hinter dem Juliwert zurück. Im September fällt der Stickstoffgehalt 
mäßig, worauf im Oktober ein starkes Fallen folgt. Es findet sich nur 
noch etwa 46% des Maigehaltes. Die löslichen stickstoffhaltigen Körper 
lassen dagegen keine deutliche Gesetzmäßigkeit erkennen. Zur Zeit der 
Blattentwicklung findet sich der höchste Wert. 

Diese Ergebnisse können leicht zu Trugschlüssen führen, insbesondere 
zu der Annahme, daß die jüngsten Blätter am stickstoffreichsten seien. 
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Wieder gibt nur die Beziehung der Werte auf die Flächeneinheit ein 
richtiges Bild. Die jungen Blätter besitzen in 1 qdm viel weniger Stick- 
stoff als etwas ältere oder gar ausgewachsene Blätter. Die Verschieden- 
heit in den Tabellen 17 und 18 wird sofort klar, wenn man z.B. die 
Blattgewichte von 1 qdm im Mai und 1 qdm im Juni vergleicht. Am 
15. Mai wog 1 qdm von Syringa 0,3978 g, am 7. Juni 0,5332 g. lg 
Substanz umfaßt also im Mai eine erheblich größere Blattfläche bzw. 
Blattzahl als im Juni, ebenso bezieht sich der höhere Stickstoffwert in 
1 g auf eine entsprechend größere Blattzahl. In den folgenden Monaten 
ändert sich das Blattgewicht nicht mehr allzu sehr. Erst im Spätherbst 


Tabelle 17. Syringa vulgaris. 























Gesamt-N in % | Eiweiß-N in % ng 
MAT. ie 4,12 3,8 0,32 
ng . 3,91 3,2 0,11 
RE a 2,93 2,76 0,17 
13. VIL. . .. 2,92 2,82 0,10 
BEE. |. 2% 2,70 2,60 0,10 
Ende X... .. 1,93 1,81 0,12 
Tabelle 18. In der Blattflächeneinheit =1 qdm. 
Gesamt: N ing | Eiweiß Ning | Komme 
ee. 0,01639 0,01511 0,00128 
WEB). 19937", 0,01765 0,01706 0,00059 
12. VIL . . .. 0,02124 0,02000 0,00124 
| . . . . 0,02015 0,01946 0,00069 
MEL : . .# 0,01863 0,01794 0,00069 
Ende X.. . .. 0,01332 0,01249 0,00083 


werden die Blätter infolge der Auswanderung der Kohlenhydrate wieder 
leichter. Die herbstliche Auswanderung der Kohlenhydrate und Ei- 
weißkörper ist schon lange bekannt und immer wieder bestätigt worden, 
so z. B. von RıssmüLLer (1874), WEHMER (1892), Tucker (1900) u.a. 

ScHULZEund ScHüTz (1909) fanden auf Grund ihrer Untersuchungen bei 
Acer Negundo, daß der prozentuale Stiekstoffgehalt der Blatttrocken- 
substanz im Mai am höchsten ist. Von da ab sinkt die Menge bis zum 
Laubfall auf ziemlich die Hälfte der Maiblätter. 

Morues (1926) machte bei seinen Untersuchungen über den N- 
Stoffwechsel höherer Pflanzen ähnliche Feststellungen. Er fand, daß 
die Blätter nach Erreichung des Maximalgehaltes an Gesamtstickstoff 
ständig abnehmen. Wenn er aber sagt, „daß Blattfläche und Frisch- 
gewicht eine annähernd gleich gute Konstante darstellen‘, so ist dies 
wenigstens für junge Blätter nicht richtig. In seiner Tabelle 5 haben 
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junge Blätter von Vicia Faba einen viel höheren Stickstoffgehalt als 
alte, was sicher auch bei dieser Pflanze nur prozentual und nicht für 
die Fläche gilt. Pflanzen mit Kohlenhydrathunger zeigen bei ihm 
Stickstoffabnahme, wobei das Eiweiß sich verringert, während lösliche 
Körper zunehmen. Das Verhalten der Pflanzen im Winter lehrt aber, 
daß in den Versuchen von Morxes nicht der Kohlenhydrathunger die 
Ursache der Erscheinung war, sondern die lange Verdunkelung. Diese 
führt zum Vergilben der Blätter, die vorher ihre Stickstoffkörper zum 
Teil abführen und schließlich abfallen. 

Entgegen der Annahme von MoTHEs muß aus meinen Ergebnissen 
gefolgert werden, daß der Abbau der Eiweißkörper und das reichliche 
Auftreten löslicher Stickstoffverbindungen hauptsächlich der Aus- 
wanderung der Stoffe dient und weniger der Veratmung. Mor#ss fand 
freilich, daß der Abbau nur bei höheren Temperaturen eintritt, nicht 
bei niederen, und so könnte man den fehlenden Abbau im Winter auf 
die niedere Temperatur zurückführen. Das dürfte auch zutreffen, auch 
wir fanden die höchsten Werte von löslichen Stickstoffverbindungen 
bei der wieder ansteigenden Temperatur im März/April. Aber zu dieser 
Zeit sind die Kohlenhydrate wieder in Zunahme begriffen. Die kalt 
gestellten Versuchsblätter von .MoTHEs blieben grün, und das allein 
genügt zur Erklärung des mangelnden Abbaus. In der Kälte unterbleibt 
das Vergilben, daher auch die Auswanderung. 

In verschiedenen Arbeiten hat Comes (1926, 1927) die herbstliche 
Rückwanderung von stickstoffhaltigen Stoffen in Stamm und Wurzel 
festgestellt. Er untersuchte die ganzen Pflanzen, Blätter, Stengel, 
Stamm und Wurzel. In einer Arbeit über die junge Eiche fand er, daß 
im Frühjahr Wurzel und Stamm etwa die Hälfte ihrer Stickstoffsubstanz 
verlieren, andererseits vor dem Laubfall an solcher wieder zunehmen. 
Der Winter zeigt Stickstoffreichtum in Stamm und Wurzel. ComBEs 
nimmt deshalb, wie die schon oben erwähnten Forscher, eine herbst- 
liche Entleerung der Blätter an. 

Ramann und BAUER (1912) sowie RIPPEL (1921) beobachteten 
ähnliches. 

IV. Zusammenfassung. 

Aufgabe der Untersuchungen war, den bisher nicht näher studierten 
Stickstoffwechsel immergrüner Pflanzen aufzuklären. Als Unter- 
suchungsmaterial wurden Hedera Helix, Ilex Aquifolium, Pinus Cembra 
gewählt und als laubwerfende Vergleichspflanze Syringa vulgaris. 

Die Ergebnisse sind: 

1. Hedera Helix läßt weder bei Tag noch bei Nacht eine Zu- bzw. 
Abnahme im Gesamt- und Eiweißstickstoff erkennen, sowohl auf die 
Trockensubstanz bezogen als auch auf die Blattfläche. 
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2. Ilex Aquifolium dagegen läßt am Tage eine Zunahme an Gesamt- 
stickstoff erkennen. Diese dauert von April bis Juni und im September 
vom Morgen bis Mittag, während am Nachmittag Ableitung stattfindet. 
Im Juli und August finden sich Zunahme bis zum Abend und nächtliche 
Auswanderung. In den Wintermonaten bleibt der Wert tagsüber kon- 
stant oder sinkt etwas ab. 

3. Bei Betrachtung des Verhaltens während des ganzen Jahres ist 
zunächst festzustellen, daß die jungen Blätter nur in Prozenten des 
Trockengewichts einen wesentlich höheren Stickstoffgehalt als aus- 
gewachsene zeigen. Bei Berechnung auf die Einheit der Blattfläche 
ergibt sich, daß die jungen Blätter am wenigsten Stickstoff enthalten, 
weniger als ältere ausgewachsene. 

4. Im Sommer zeigen auch vorjährige Blätter die geringsten Stick- 
stoffwerte. 

5. Die Blätter nehmen dann gegen den Herbst zu kontinuierlich 
an Stickstoff zu. 

6. Bei allen drei Pflanzen fehlt die herbstliche Auswanderung, die 
von laubwerfenden Bäumen bekannt ist und auch bei Syringa gefunden 
wurde, gänzlich. Vielmehr bleibt der Stickstoffwert von September bis 
November auf gleicher Höhe und sinkt nur im Dezember ein wenig ab. 

7. Auffällig ist bei allen Pflanzen eine deutliche Zunahme des Gesamt- 
stickstoffs im Januar, dann erfolgt bei /lex und Hedera ein allmähliches 
Absinken bis März, eine Zunahme im April. 

8. Im Mai und Juni, zur Zeit der Entwicklung der jungen Blätter 
und Triebe, tritt bei Hedera und Ilex eine deutliche Abnahme des Stick- 
stoffes in den alten Blättern auf; ähnlich verhalten sich die alten Nadeln 
von Pinus. 

9. Die Menge der löslichen Stoffe ist in den Winter- und Frühlings- 
monaten und besonders zu Beginn der Neubildung der Blätter wesent- 
lich höher als im Sommer. 

10. Beim Vergleich mit dem jeweiligen Kohlenhydratgehalt fällt 
auf, daß die Monate des größten Kohlenhydratgehaltes die geringsten 
Stickstoffwerte zeigen. Man wird annehmen können, daß um diese Zeit 
eine stärkere Auswanderung von Stickstoffsubstanzen stattfindet, 
während eine solche bei niederer Temperatur verhindert wird. Daher 
findet in den kälteren Monaten eine Anhäufung der löslichen Körper 
statt, die nur zum Teil zum Eiweißaufbau in den Blättern verwendet 
werden. Die hohe Anreicherung an löslichen Körpern vor der Bildung 
der neuen Blätter hingegen muß als Vorbereitung zum Abtransport 
aufgefaßt werden. Tatsächlich verlieren die alten Blätter bald darauf 
erhebliche Stickstoffmengen, die zum Aufbau der neuen Blätter ver- 
wendet werden dürften. 
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Herrn Professor Dr. H. von GUTTENBERG, der mich zu der vor- 
liegenden Arbeit anregte, danke ich für das lebhafte Interesse, das er 
dieser jederzeit entgegenbrachte. 
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BETRACHTUNGEN ZUM PROBLEM 
DER SPROSSREGENERATION. 
Von 
K. LINSBAUER 
(Graz). 

(Eingegangen am 20. August 1929.) 


Eine vor kurzem in dieser Zeitschrift erschienene Abhandlung von 
Fräulein MıRsKAJA veranlaßt mich, noch einmal auf das in der Uber- 
schrift genannte Problem zurückzukommen. 

Seit ich meine Untersuchungen über die Regeneration des Sproß- 
vegetationspunktes veröffentlichte, sind eine Reihe von Arbeiten er- 
schienen, die ganz oder teilweise dem gleichen Problem gewidmet sind. 
Derjenige, welcher nicht Zeit und Gelegenheit hat, sich in die Einzelheiten 
dieser Untersuchungen zu vertiefen, muß den Eindruck gewinnen, daß 
die Art der Regeneration von verletzten Sproßvegetationsspitzen nach 
wie vor ungeklärt sei; positiven Befunden stehen negative, ja selbst wider- 
sprechende gegenüber. Nach einer in dem ,,Handb. d. norm. u. path. Phy- 
siologie‘‘ erschienenen zusammenfassenden Darstellung von Problemen 
der Entwicklungsmechanik (L. v. PORTHEIM 1928) könnte man wieder den 
Eindruck gewinnen, als wären meine seinerzeitigen Befunde an Phase- 
olus, Helianthus und anderen Objekten nur als Ausnahmen zu werten. 

Das Hauptergebnis meiner damaligen Untersuchungen läßt sich in 
zwei Sätze zusammenfassen: 1. Eine Regenerationsbefähigung findet 
sich nur im Archimeristem, dem äußersten Teil des Urmeristems, der 
durch die Ansatzstellen der jüngsten Blattprimordien nach unten hin 
begrenzt ist. 2. Am verletzten Vegetationspunkt erfolgt keine ,,restitu- 
tio ad integrum“, vielmehr vernarbt die Wunde, während sich aus dem 
stehen gebliebenen Rest des Archimeristems ein neuer Vegetationspunkt, 
ein „Ersatzvegetationspunkt‘‘ herausbildet. 

Dieser Befund steht im Gegensatz zu den älteren Angaben von Lo- 
PRIORE und REUBNER, gegen deren Beweiskraft ich aber geltend machen 
konnte, daß die Untersuchung des Regenerates in einem viel zu späten 
Zeitpunkt erfolgte, so daß über seine Entstehung nichts Sicheres mehr 
ausgesagt werden kann. Die inzwischen von KARZEL mitgeteilten Unter- 
suchungen scheinen nun eine Bestätigung der älteren Befunde zu bringen, 
wie auch MirskaJa hervorhebt. Dabei darf aber nicht übersehen wer- 
den, daß die im Jahre 1924 erschienenen Untersuchungen bereits Jahre 
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vor dem Erscheinen meiner Arbeit abgeschlossen wurden und diese daher 
bei der Veröffentlichung nur nebenher Berücksichtigung fand. Für 
Karzeıs Arbeit gelten nun dieselben Einwände, die gegen die älteren 
Arbeiten erhoben werden mußten; der späte Termin der Untersuchung 
— es verflossen Monate zwischen Verletzung und Untersuchung der 
Regenerate — gestattet keine Entscheidung über die Art der Regenerat- 
bildung. Aus diesem Grunde kann auch den dortigen Angaben über die 
Regeneration der Blätter keine Beweiskraft zuerkannt werden. 

Scuürre hat bei der Abtragung des Archimeristems der Vege- 
tationspunkte von Lathyrus ochrus D. C. überhaupt keine Regeneration 
erzielt; immer trieben nur Achselknospen tiefer inserierter Blätter aus. 
Solche Versager sind meines Erachtens darauf zurückzuführen, daß der 
nach der Operation stehen gebliebene Teil der Vegetationskuppe zu klein 
oder der Zeitpunkt der Beobachtung zu früh gewählt war. Schü? hält 
es nicht für ausgeschlossen, daß in den von mir beobachteten Fällen der 
Ersatz voneinem sehr frühzeitigangelegtenAchselvegetationspunkt seinen 
Ausgang genommen hätte. Ich glaube nicht, daß ein solches Versehen vor- 
gelegen haben kann; erstens habe ich immer auf diese Möglichkeit ge- 
achtet und auch Fälle abgebildet (insbesondere Taf.3/19), in denen man 
neben dem Regenerat noch die Achselknospen erkennen kann, und 
zweitens geht auch aus ScHüEPPs Befunden hervor, daß nach ent- 
sprechender Verletzung des terminalen Vegetationspunktes vorerst die 
Achselknospen der tieferstehenden Blattanlagen auszutreiben pflegen. 
Wäre ich in der Lage gewesen, meine damaligen Ergebnisse mit Mikro- 
photogrammen zu belegen, so wären wohl solche Bedenken nicht aufge- 
kommen. ScHÜEPPs negative Ergebnisse werden somit nicht gegen meine 
positiven Befunde ins Treffen geführt werden können, was übrigens der 
Verfasser auch nicht behauptet. 

Eine ausführliche Untersuchung des Regenerationsvorgänge am 
Sproß ist Fräulein MARY PILKINGTON zu verdanken. In dieser mit wohl- 
gelungenen Photogrammen ausgestatteten Arbeit werden meine seiner- 
zeitigen Erfahrungen in jeder Hinsicht bestätigt. ,,It is concluded that 
regeneration takes place in the manner described by LINSBAUER, the new 
apex growing out from the undamaged surface of the original growing 
point.‘ Und ferner: „Only that part of the growing point which lies 
above or between the youngest leaves is capable of giving rise to a new 
apex ..... m 

Diesen an Vicia faba gewonnenen Ergebnissen gegenüber kommt nun 
Fräulein L. Mirskasa bei Tradescantia-Sprossen zu einer ganz abweichen- 
den Ansicht, so daß man glauben könnte, daß es vielleicht verschiedene 
Modalitäten der Sproßregeneration gäbe. „Auf Grund meiner mikrosko- 
pischen Untersuchungen bin ich der Ansicht, daß es keine Bildung eines 
„Ersatzvegetationspunktes‘ bei den Knospenvegetationspunkten von 
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Tradescantia guianensis nach ihrer Spaltung gibt. ... Immer wird der 
längsgespaltene Vegetationspunkt ergänzt.‘ 

Zunächst möchte ich ein von der Verfasserin gebrachtes Zitat richtig- 
stellen. Sie sagt: ,,Nie habe ich in einem Präparat ein Vorkommen sehen 
können, wie es LINSBAUER für längsgespaltene Vegetationspunkte von 
Helianthus annuus beschreibt: ,, Der Schnitt hat den inneren Vegetations- 
kegel an der inneren Ansatzstelle der jüngsten Blattanlage getroffen. Im 
Anschluß an die Wunde ist ein Komplex von Urmeristemzellen bis in den 
Bereich der Initialen abgestorben, es fehlt somit die rechte Hälte des 
ursprünglichen Scheitels.“ Die hier gegebene Beschreibung ist durch 
die versehentliche Einfügung des Wortes ‚inneren‘ vor ,,Vegetations- 
kegel“ unverständlich geworden. Aber abgesehen davon ist es mir uner- 
klärlich, wasdie Verfasserinmitdieser Bemerkungsagen will. Anderzitier- 
ten Stelle wird doch lediglich die Art der Verletzung in einem speziellen Falle 
geschildert, nicht aber das Ergebnis der Regeneration. Wenn die Ver- 
fasserin dergleichen nicht gesehen hat, so ist dies doch völlig nebensäch- 
lich, wesentlich ist nur, daß in dem von ihr untersuchten Falle kein 
„Ersatzvegetationspunkt‘‘ aufgetreten sein soll. Mit diesem Ausdrucke 
habe ich lediglich einen Vegetationspunkt bezeichnet, der sich aus dem 
nach der Operation erhalten gebliebenen Archimeristem entwickelt. 
Wie die Lichtbilder in ihrer Arbeit zeigen, reagiert aber der Vegetations- 
kegel von Tradescantia nicht anders, wie die übrigen bisher genauer 
untersuchten Objekte. Man vergleiche etwa Taf. II, Abb. 13 meiner 
Arbeit mit Phot. 3 der Abhandlung von PILKINGTON und Abb. 5 der 
Arbeit von MirskaJa; meines Erachtens könnte die Übereinstimmung 
in der Art der Regeneration nicht besser sein. In allen Fällen sieht man, 
daß an der Wundfläche, die noch an den abgestorbenen Zellresten zu 
erkennen ist, keine Ansätze zur Regeneration vorhanden sind, während 
sich das erhalten gebliebene Meristem zu einem neuen Vegeationskegel 
vorwölbt. Es ist ganz klar, daß ein solcher Vegetationspunkt Blätter- 
und Stengelgewebe ,,wie ein unverletzter Vegetationspunkt“ erzeugen 
muß. MirskAsJas Untersuchung hat somit nicht einen abweichenden 
Typus der Regeneration eines Stammvegetationspunktes erwiesen, 
bringt vielmehr den erfreulichen Nachweis, daß auch bei Trades- 
cantia der Modus der Regeneration der verletzten Spitze derselbe ist 
wie bei anderen bisher daraufhin eingehend untersuchten Mono- und 
Dikotylen. 

Dieser Sachverhalt verdient meines Erachtens vom Standpunkt der 
Entwicklungsmechanik eine größere. Beachtung als es bisher der Fall 
war. Ich will mich in dieser Hinsicht nur auf einige kurze Andeutungen 
beschränken, wobei ich mich auf folgende Tatsachen stützen kann: 

1. Obgleich sämtliche Elemente des Vegetationskegels meristemati- 
schen Charakter besitzen, vermögen doch die an die Wunde angrenzen- 
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den, selbst aber unversehrten Zellen kein Regenerat zu liefern; sie bilden 
besten Falls einen schwachen Kallus. 

2. Die Regeneration des Vegetationspunktes nimmt ihren Ausgang 
von neugebildeten Initialen, auf die hin die neuen Zellabkömmlinge in 
ganz normaler Weise orientiert sind. 

3. Die Bildung einer solchen neuen Organisationsgrundlage ist nur 
innerhalb des Archimeristem möglich und zwar nur innerhalb eines all- 
seits von embryonalen Zellen gebildeten Komplexes; nur in einem solchen 
ist augenscheinlich die Möglichkeit der Wiederherstellung der gestörten 
Korrelationen gegeben. 

4. Eine solche Umstellung meristematischer Zellen zu Initialen setzt 
nicht allein eine regulative Änderung der Teilungsrichtungen im embryo- 
nalen Gewebe voraus, sondern auch die Wiedergewinnung der potenti- 
ellen Befähigung von Initialen. 

Die Elemente des Archimeristems sind somit nach dieser Auffassung 
unter einander nicht gleichwertig, sie stellen kein äquipotentielles System 
in dem Sinne dar, daß jede Zelle oder jeder Komplex von solchen durch 
Differenzierung das Ganze zu liefern vermag. Die durch die Verletzung 
gestörte Korrelation veranlaßt vielmehr gewisse meristematische Zellen, 
die potentielle Befähigung von Initialen zu gewinnen. Diese Entdiffe- 
renzierung könnte, je nach dem Alter der Zelle, durch eine bloße Um- 
lagerung der Plasmastruktur, d. h. durch entsprechende Änderungen im 
kolloidalen Zustand des Plasmas oder auf dem Umweg über regressive 
Teilungen zustande kommen". 

Ein direkter Beweis für diese Auffassung könnte nur an Vegetations- 
kegeln mit wohl differenzierten Initialen erbracht werden. Ansätze dazu 
finden sich in meiner eingangs angeführten Arbeit. Eine sehr willkommene 
Stütze für diese Anschauung kann man ferner den Untersuchungen von 
ZIMMERMANN (1923) an Sphacelaria entnehmen, die aber bisher in dieser 
Richtung nicht ausgewertet wurden. Bei dieser Braunalge geht die 
Entwicklung mittels einer einzigen Scheitelzelle vor sich, die Regenera- 
tionsversuche liefern daher ein sehr klares Ergebnis. Nach Verletzung 
der Scheitelzelle wird die erste Ganzsegmentzelle zur neuen Initiale. 
Sie ist aber zweifellos nicht von vornherein der Scheitelzelle äquipotent, 
eıleidet vielmehr sehr bezeichnende Strukturveränderungen ihres Plas- 








1 Wenn MiHLMANN (1927) sagt: ,, Die Differenzierung des Gewebes ist also 
für das Gedeihen seiner Zellen kein ProgreB, sondern ein Regreß . . .“‘, so steht 
diese Auffassung mit unseren Anschauungen (1925) nur scheinbar im Wider- 
spruch; in Hinblick auf die Leistung der Zelle bedeutet die Differenzierung 
zweifellos einen Fortschritt gegenüber der mehr indifferenten Verfassung, dem 
embryonalen Zustand. Teilung ist Erhaltung des Status quo, Differenzierung (auf 
höherer Organisationsstufe) eine unvermeidliche Folge der Wechselwirkungen der 
Zellen im gegenseitigen Verband, wobei die entdifferenzierende Wirkung der Tei- 
lung immer mehr verloren geht. 
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mas, bis in Verlauf von Stunden ,,der Zellinhalt Schritt für Schritt einer 
Scheitelzelle ähnlicher wird“ (l.c. 8.154). Erfolgt in diesem Falle die 
Entdifferenzierung auf rein plasmatischem Wege, so sind bei der Resti- 
tution isolierter Halbsegmentzellen schon regressive Zellteilungen am 
Werk, um die bereits festgelegten Strukturen soweit einzuschmelzen, 
daß die (relative) Totipotenz der Scheitelzelle gewonnen wird: ‚In einem 
Falle, in dem es glückte, ein derartiges Halbsegment mehrere Tage am 
Leben zu erhalten, bildeten sich nach einer Zellteilungsfolge .. am api- 
kalen und basalen Segmentende kleine Scheitelzellen aus‘ (S. 160). 

Der fundamentale Begriff der harmonisch-äquipotentiellen System» 
erfährt durch eine solche Sachlage eine wesentliche Verschiebung im 
Sinn von SCHAXEL. Auf die naheliegenden theoretischen Konsequenzen 
dieser Auffassung soll indessen in dieser kurzen Mitteilung nicht näher 


eingegangen werden. 
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KURZE MITTEILUNG. 
(Aus den Botanischen Anstalten Göttingen.) 


ISOLIERTE GEWEBE UND ZELLEN VON BLÜTENPFLANZEN. 
Von 
TH. SCHMUCKER. 
(Eingegangen am 20. Oktober 1929.) 


In folgendem wird über zwei neuartige, zur Lösung aktueller Fragen 
wichtige Präparationsmöglichkeiten und die ersten damit erzielten Er- 
folge kurz berichtet. Da äußere Umstände einen nur langsamen weiteren 
Fortschritt voraussehen lassen, erfolgt diese vorläufige Mitteilung. 

Durch mehrere Arbeiten gerade aus letzter Zeit wurde bewiesen, wie 
entscheidend wichtig das Verhalten multiperforater Membranen für das 
Verständnis der pflanzlichen Wasserabgabe ist. Künstlich wurden solche 
Membranen von annähernd genügender Feinheit aus Metallfolien mit er- 
heblichen Kosten hergestellt. Man kann aber auch bei gewissen Pflanzen 
„natürliche“ Folien durch Abpräparation der Epidermis verhältnismäßig 
leicht erhalten. Wenn man z. B. von tadellosen Blättern von Ficus 
elastica erst die eine Epidermis und dann das gesamte Mesophyll durch 
zuletzt sehr vorsichtiges Schaben mit einem nicht zu scharfen Messerchen 
entfernt, kann man die andere Epidermis fast völlig rein und ganz un- 
versehrt als durchsichtiges, überraschend widerstandsfähiges Häutchen 
erhalten. Die Größe dieser Folien ist praktisch nur durch die Größe der 
Blatthälfte bestimmt. Stücke von 12 X7 cm Größe z. B. sind so in 1*/, 
bis 2 Stunden zu erhalten, sowohl von der oberseitigen wie von der unter- 
seitigen Epidermis. Man kann mit ihnen arbeiten wie mit Filmstücken, 
kann sie frisch oder präpariert verwenden usw. Nur dürfen sie nicht 
völlig austrocknen, da sie dann äußerst spröde werden und leicht reißen. 
Wegen der Spaltöffnungen bereitet die exakte Verwendung der unteren 
Epidermis gewisse, nicht unüberwindliche Schwierigkeiten. Aber auch 
spaltöffnungsfreie, natürliche, multiperforate Folien lassen sich herstellen, 
und zwar bei gewissen Arten mit tief versenkten Stomata, z. B. Agave- 
Arten. Bei der Präparation wird hier der Spaltöffnungsapparat zerstört 
und entfernt, übrig bleibt im wesentlichen die Oberhaut mit den Vorhof- 
eingängen als unveränderlichen Poren. Solche Membranen haben künst- 
lichen gegenüber Vorteile wie Nachteile, sind aber kostenlos zu bekommen. 


Planta Bd.9. 23 
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Daß derartige Membranen für viele wichtige Untersuchungen, be- 
sonders über den Durchgang von Gasen (Transpiration, Assimilation) sehr 
geeignet sind, ist klar. Auf meine Veranlassung hat sie z. B. Herr DENEKE 
anläßlich seiner noch unveröffentlichten Untersuchungen über den Ein- 
fluß von Luftbewegung auf die Assimilation mit Erfolg verwendet. 
Transpirationstheoretische Untersuchungen sind im Gange. Man kann 
z. B. ein ,, Blattmodell“ erhalten, indem man einige Lagen feuchten FlieB- 
papiers auf eine Glasplatte legt, darüber eventuell eine Lage sehr feinen, 
weitmaschigen Seidengewebes und darauf die pflanzliche Membran, wo- 
bei das ganze durch einen Rahmen aus dünnem Blech zusammengehalten 
wird. Die Verdunstungsgröße läßt sich dann leicht und exakt mit Hilfe 
einer chemischen Waage ermitteln, z.B. auch bei verschiedenen Wind- 
geschwindigkeiten und mit den entsprechenden Worten bei einem leben- 
den Blatt vergleichen. 

Führt hier die Isolation einer ganzen Gewebelage zu einem wichtigen 
Forschungsbehelf, so kann man bei einer anderen Pflanze, Bocconia, 
mechanisch das ganze Mesophyll in seine Zellen zerlegen, ohne daß dabei 
die Mehrzahl derselben zugrunde geht. Vor mehreren Jahren wurde bei 
der Anfertigung von Blattquerschnitten die erste Andeutung dieser Mög- 
lichkeit beobachtet. Man erhält zunächst eine Suspension von Einzel- 
zellen und kleinen Gewebefragmenten, die man durch einen entsprechend 
feinen Seidenstoff filtriert. Dadurch erzielt man eine Aufschwemmung, 
die zu vielen Tausenden die völlig isolierten Mesophyllzellen enthält (die 
Schwammparenchymzellen fast immer einzeln, die Pallisadenzellen 
manchmal zu zweien). Man kann sie abzentrifugieren und erzielt in ver- 
hältnismäßig kurzer Zeit kubikzentimeterweise Einzelzellen, die man 
auswaschen, mit verschiedenen Agentien usw. behandeln kann, wie einen 
chemischen Niederschlag usw. Auch dieses Material ist natürlich zu 
mannigfachen Versuchen geeignet. 

Die isolierten Zellen können in geeigneten Flüssigkeiten oder auf Nähr- 
böden, wo sie wie Algen ausgesät werden, lange Zeit in hohem Prozent 
satz am Leben erhalten werden. Die Versuche in dieser Hinsicht mußten 
bisher weitgehend zurückgestellt werden. Es wurde aber z. B. bereits 
das Wichtigste erzielt. In sehr konzentriertem Reibsaft der Bocconia- 
Blätter, der durch ein bakteriendichtes Filter gegangen war, begannen 
die isolierten Mesophylizellen sich zu teilen und auszuwachsen und es 
wurden bereits ansehnliche, mehr oder minder dichte Zellhaufen, zum 
Teil aus Dutzenden von Zellen aus einer Zelle erhalten. Dieser theoretisch 
und praktisch wichtige, neuartige Befund läßt vielleicht sogar auf Total- 
regeneration der ganzen Blütenpflanze aus einer Zelle hoffen. 








UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE POSTFLORATION 
TROPISCHER ORCHIDEEN. 
Von 
F. LarBAO&. 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Juli 1929.) 


Bei manchen Pflanzen wird der Narbe neben ihrer allbekannten Be- 
deutung, die sie für die Befruchtungsvorgänge hat, noch eine besondere 
Rolle im Leben der Blüte zugesprochen — sowohl bei gewissen Dikotylen, 
wie auch bei manchen tropischen Orchideen. 

Für Origanum vulgare z. B. hatte ich zeigen können (LAIBACH 1920), 
daß die Blütendauer von dem Vorhandensein einer normal funktionieren- 
den Narbe abhängig ist. Deren Entfernung oder Inaktivierung verur- 
sacht eine vorzeitige Abstoßung der Krone. Bloße Verstümmelungen 
und lokale Schädigungen, wobei noch Teile der Narbe empfängnisfähig 
bleiben, sowie Verletzungen des Griffels, durch die der Zusammenhang 
mit der Narbe nicht gänzlich unterbrochen wird, bleiben wirkungslos. 
Am stärksten wird die Blütendauer durch arteigenen, auf der Narbe 
keimenden Pollen, weniger stark durch Entfernung des ganzen Griffels 
und in noch geringerem, aber immer noch sehr deutlichem Maße durch 
Abschneiden oder Abtöten der Narbe abgekürzt. Bestäubungen mit 
totem Pollen haben keinen Einfluß. Die Versuche sind später von 
Rossner (1923) wiederholt, in allen wesentlichen Punkten bestätigt und 
auf Vertreter verschiedener Verwandtschaftskreise ausgedehnt worden. 
Ganz die gleichen Verhältnisse hat dann auch ScHWIEKER (1924) für 
einige Geranium-Arten (@. phaeum, G. lividum und andere) nachgewiesen. 
Auch hier ,,rufen Verstümmelungen und lokale Schädigungen des Griffels 
keine Reaktion hervor, wenn nicht die Narbe völlig funktionsunfähig ge- 
macht worden ist. Solange jedoch noch ein Narbenast vorhanden ist, 
zeigt es sich, daß die Blütendauer von der Empfängnisfähigkeit dieses 
Narbenastes abhängt“ (a. a. O., S. 224). Ferner wird hier wie bei Origa- 
num eine Abkürzung der Blütendauer nur durch die wachsenden Pollen- 
schläuche hervorgerufen, nicht durch abgetöteten Pollen. 

Über die Bedeutung der Narbe bei gewissen tropischen Orchideen 
hat Firrmnc vor nunmehr 20 Jahren (1909, 1910) interessante Unter- 
suchungen veröffentlicht. Bei manchen dieser Formen ist eine Ent- 
fernung der Narbe durch Abschneiden des apikalen Teiles des Gynoste- 

Planta Bd. 9. 24a 
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miums ohne nennenswerten EinfluB auf die Blütendauer. Dagegen hat 
eine Verwundung der Narbe, selbst wenn nur Teile derselben betroffen 
werden, sowie des Gynostemiums in der näheren Umgebung der Narbe 
das baldige Abblühen im Gefolge. Die gleiche Reaktion wird hervor- 
gerufen durch die wachsenden Pollenschläuche !, ja sogar durch Auf- 
bringen von totem Pollen oder Pollenextrakt auf die Narbenfläche. Als 
wirksames Prinzip wird in letzterem Falle ein äußerlich den Pollinien an- 
haftender organischer Körper nachgewiesen, der zu den Hormonen ge- 
rechnet wird. Von besonderem Interesse ist, daß dieses Pollenhormon von 
der Narbe aus auch eine Schwellung des Gynostemiums, meist verbunden 
mit Schließen der Narbe, bei einigen wenigen Arten auch eine geringe 
Schwellung des Fruchtknotens induzieren kann. Morrra (1918) hat die 
Ergebnisse an Cymbidium virens nachgeprüft und bestätigt, ohne ihnen 
etwas wesentlich Neues hinzuzufügen. 

Man sieht, es bestehen enge physiologische Beziehungen zwischen der 
Narbe und den übrigen Blütenteilen sowohl bei den genannten Dikotylen 
wie bei den Orchideen. Sie sind aber anscheinend verschiedener Art. 

Bei ersteren stellt die Narbe einen für den normalen Ablauf des Blüh- 
vorgangs notwendigen Teil dar. Sie greift zweifellos regulierend in das 
Entwicklungsgeschehen der Blüte ein. Es muß mit anderen Worten eine 
Korrelation zwischen Narbe und Blumenkrone bestehen. Sonst könnte 
ja eine Entfernung der ersteren nicht die vorzeitige Abstoßung der 
Korolle auslösen. Für eine genauere Analyse dieses von der Narbe aus- 
gehenden Einflusses sind aber die genannten Pflanzen wegen der Zartheit 
der Griffel ungeeignete Versuchsobjekte. Wir werden uns daher mit dem 
Gedanken bescheiden müssen, von einer Vertiefung unserer Kenntnisse 
über analoge, aber experimentell besser zugängliche Korrelationser- 
scheinungen (vgl. z. B. Spin 1926) sowie von einer Förderung des Kor- 
relationsproblems im allgemeinen auch eine Antwort zu erhalten auf die 
spezielle Frage der Bedeutung der Narbe für die Blütenentwicklung von 
Origanum und der anderen Dikotylen. 

Bei den Orchideen wird der Narbe von FITTING eine andere Rolle 
zugewiesen. Da hier (wenigstens bei einigen Arten) nur die Narbe und 
deren nächste Umgebung, nicht aber das Gynostemiumgewebe unterhalb 
derselben gegen Verwundungen empfindlich sind, faßt er die Narbe als 
ein Perzeptionsorgan für gewisse, die Postfloration auslösende Reize auf 
und nimmt daher Reizleitung von hier durch das Gynostemium nach 
der Reaktionszone, dem Perianth, an. Über die Art dieser Reizüber- 
tragung konnte er wegen Materialmangels keine näheren Untersuchun- 
gen anstellen. Er glaubte aber seinerzeit (1909), die Annahme von Dif- 


ı Daß bei manchen Orchideen durch die Bestäubung mit lebenden Pollen 
auch die Blütendauer verlängert werden kann, sei hier nur nebenbei erwähnt. 
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fusionsvorgängen wegen der oft recht kurzen Reaktionszeit ablehnen zu 
sollen :. 

Heutzutage, wo die groBe Bedeutung von Stoffwanderungen für die 
Reizleitung nachgewiesen ist, wird man sie nicht ohne weiteres von der 
Hand weisen können. Im Gegenteil, unsere jetzige Einstellung zu diesem 
Problem fordert geradezu die Fragen heraus: Entstehen bei der Ver- 
wundung der Orchideennarbe Reizstoffe (Wundhormone), die in der 
Griffelsäule abwärts wandern und auf irgendeine noch unbekannte Weise 
einen Einfluß auf die Lebensdauer des Perianths ausüben? Diffundiert 
ferner auch das auf die Narbe gebrachte Pollenhormon basalwärts, um im 
Gynostemiumgewebe Schwellungserscheinungen, am Perianth vorzeitige 
Abblühprozesse, am Fruchtknoten wenigstens einiger Arten eine, wenn 
auch geringe, Schwellung und Verlängerung und schließlich im Blüten- 
stiel, wie ich im folgenden für Calanthe zeigen werde, ein erneutes Wachs- 
tum und eine Umstimmung des tropistischen Verhaltens zu induzieren ? 

Besonders die Frage nach der Rolle des Pollenhormons erscheint mir 
von Interesse. Handelt es sich doch hier nach FIrTING um einen von 
der Pflanze erzeugten Reizstoff, der zwar in seiner chemischen Konsti- 
tution noch nicht genau bekannt ist, von dem man aber immerhin weiß, 
daß er eine äußerlich dem Pollen anhaftende, hitzebeständige, orga- 
nische Verbindung darstellt, die in Wasser leicht, in Alkohol und Äther 
(letzteres nach Morrra 1918, S.47) schwerer, in Petroläther, Chloroform 
und Schwefeläther nicht löslich, mit Bleiazetat unfällbar und anscheinend 
stickstoffrei ist, während wir es bei den so viel genannten Wuchs-, Hem- 
mungs-, Wund-, Nekrohormonen usw. mit Stoffen zu tun haben, über 
deren Natur wir nichts Näheres wissen. Weil im Gegensatz zu letzteren 
also das Pollenhormon einen zweifellos leichter faßbaren chemischen 
Körper darstellt, erscheint mir die genauere Kenntnis seiner Wirkungs- 
weise nicht nur für das engere Gebiet der Postflorationsvorgänge, sondern 
für allgemeinere entwicklungs- und reizphysiologische Fragen bedeu- 
tungsvoll. 

Die Untersuchungen, über die im folgenden berichtet werden soll, 
hatten daher zum Ziel, die Art der Reizübertragung festzustellen bei der 
von der Narbe gewisser tropischer Orchideen aus erfolgenden Induktion 

1. des vorzeitigen Abblühens der Blüten, 

2. der postfloralen Blütenstielbewegungen und 

3. der Schwellungsvorgänge am Gynostemium. 

Durch diese Zielsteckung war der Gang der Untersuchung vorge- 
schrieben: es mußte zunächst geprüft werden, ob die Einwirkungen auf 


1 Später (1921, 8.8) läßt er dieFrage offen, indem er schreibt, daß ,,das Hor- 
mon des ungekeimten Pollens ebenso wie Verwundung bereits von der Narben- 
fläche aus auf die Blütenkrone, also durch den Griffel in die Ferne (ob durch 
Diffusion, ist noch unentschieden)“ wirkt. 
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die einzelnen Blütenteile auch dann eintreten, wenn der organische Zu- 

zwischen ihnen und der Narbe unterbrochen wird. War das 
der Fall, so mußte weiterhin festgestellt werden, ob Pollen- bzw. Wund- 
hormone von der Narbe aus basalwärts nach den übrigen Blütenteilen 
diffundieren und hier die genannten Reaktionen auslösen. 

Um solche Fragen experimentell in Angriff zu nehmen, sind die 
Orchideen mit ihren meist recht kräftigen Gynostemien viel geeignetere 
Objekte als die oben erwähnten Dikotylen. Andererseits bietet natürlich 
die Materialbeschaffung größere Schwierigkeiten. 


I. Untersuchungsmaterial und Methodik. 

Das Untersuchungsmaterial lieferte zum größten Teil der hiesige 
Palmengarten, manches auch der Botanische Garten. Für die Bereit- 
willigkeit, mit der mir von den Direktionen der beiden Institute die ge- 
wünschten Blüten und Infloreszenzen zur Verfügung gestellt wurden, 
spreche ich auch an dieser Stelle meinen besten Dank aus. 

Es versteht sich von selbst, daß das Versuchsmaterial wenigstens 
hierzulande nicht in beliebiger Menge beschafft werden kann. Deshalb 
mußte haushälterisch mit den vorhandenen Blüten umgegangen und die 
Hauptfragestellung immer scharf im Auge behalten, lockende Neben- 
fragen aber zunächst beiseite gestellt werden. Auch dann war es mir klar, 
daß sich die Versuche über einen längeren Zeitraum hinziehen würden. 
Denn dem Charakter der beiden Gärten entsprechend werden von den 
einzelnen Pflanzenarten im allgemeinen ja nur wenige Exemplare ge- 
zogen, so daß in einem Jahr gewöhnlich nur eine beschränkte Zahl von 
Blüten zur Verfügung stand. Die Untersuchung, die schon im Jahre 
1921 begonnen wurde, konnte daher auch erst dieses Jahr zu einem ge- 
wissen Abschluß gebracht werden. 

Da es mir zunächst darauf ankam zu prüfen, ob bei der Reizüber- 
tragung Diffusionsvorgänge eine wesentliche Rolle spielen, so war im Hin- 
blick auf die bekannten Arbeiten der neueren Reizleitungsphysiologen die 
Methodik gegeben: Dekapitierung des Gynostemiums und Wiederauf- 
setzen der abgeschnittenen Narbe ohne bzw. nach vorheriger Reizung auf 
den Stumpf. Das Gynostemium wurde womöglich nicht quer, sondern 
schief durchschnitten, einerseits um eine größere Diffusionsfläche zu er- 
halten, anderseits um die Befestigung des abgeschnittenen Teiles auf 
den Stumpf besser vornehmen zu können. Die abgeschnittene Narbe 
wurde entweder ohne weiteres wieder aufgesetzt und der Wundrand 
mit weißer Vaseline, deren Unwirksamkeit vorher festgestellt war, in 
einigen Fällen auch mit dem Narbensekret von Cymbidium Lowianum 
verstrichen, oder sie wurde mittels einer dünnen Gelatineschicht wieder 


aufgeklebt. 
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II. Versuche. 
1. Das vorzeitige Abblühen. 
a) Das geeignete Versuchsobjekt. 

Es galt zunächst das geeignete Versuchsmaterial für die Abblühver- 
suche ausfindig zu machen. Je weniger eine Durchschneidung des Griffels 
die Blütendauer abkürzt und je schneller anderseits die Verwundung 
bzw. Bestäubung der Narbe die Blüten zum Welken bringt, um so 
brauchbarer ist das Objekt. Bezeichnen wir die Blütendauer nach Ab- 
schneiden der Narbe mit t,, die nach Bestäubung bzw. Verwundung mit 
t, bzw. t,, so mußten also Pflanzen gefunden werden, bei denen {, mög- 
lichst lang, ¢, und ¢, möglichst kurz sind. Vorbedingung ist ferner, daß 
die Gynostemien groß genug sind, um die notwendigen Operationen 
leicht vornehmen zu können. 

Ich untersuchte die Blüten einer großen Zahl Orchideen nach diesen 
Gesichtspunkten. Wider Erwarten dauerte es recht lange, bis ich auf ein 
Objekt stieß, das den gestellten Anforderungen in vollem Maße gerecht 
wurde. 

Auf die zahlreichen Vorversuche zur Auffindung des geeigneten Versuchs- 
materials gehe ich hier nur kurz ein: 

1. Formen, bei denen durch Verwundung der Narbe oder Bestäubung mit 
totem Pollen die Blütendauer überhaupt nicht abgekürzt wurde, habe ich nicht 
gefunden; selbst solche mit langsam verwelkendem Perianth zeigen eine deutliche 
Reaktion. Aber ¢, und ¢, sind bei diesen Formen zu lang, als daß sie für unsere 
Versuche in Betracht kämen. Dazu kommt, daß meist auch Durchschneiden des 
Gynostemiums die Blütendauer stark abkürzt. 

a) Coelogyne cristata Lpu. hat eine autonome Blütendauer von 3—4 Wochen. 
Nach Bestäubung sowie stärkerer Verwundung der Narbe beginnt das Abblühen 
in etwa einer Woche. Genau so wirkt eine Durchschneidung des Gynostemiums 
unterhalb der Narbe (zahlreiche Versuche von Februar bis März 1921). 

b) Cymbidium Lowi Rous. f. Die grünlichen, lange (21/, Monate) 
bliihenden Bliiten verfarben sich etwa 8—10 Tage! nach der Verwundung der 
Narbe — und zwar zuerst das Gynostemium und der obere Teil des Fruchtkno- 
tens —, um dann ganz allmählich völlig zu vergilben und schließlich abzufallen. 
Abschneiden der Narbe wirkt nur wenig langsamer (Versuche April bis Mai 1921, 
1922, 1925, 1929). 

c) Calanthe vestita LoL. nebst deren var. Regnieri VEITCH und var. rubro- 
oculata Hort. sowie deren Bastarde C. Darblayana und Bryan. Autonome Blü- 
tendauer etwa 1 Monat; 5—6 Tage nach Bestäubung mit totem Pollen sowie nach 
Verwundung der Narbe setzen Verfärkungen und langsam verlaufende Welk- 
vorgänge ein; eine Durchschneidung des Gynostemiums unterhalb der Narbe 
hat dieselbe Wirkung (Versuche Februar bis März 1922, 1923, Januar 1929). 

d) Phalaenopsis Esmeralda Rcu».f. Nach Abschneiden und starker Ver- 
wundung der Narbe beginnt die Blüte nach etwa 8 Tagen sich schwach zu ver- 
ändern, um dann ganz langsam zu welken. Auch nachBestäubung ist keine rasch 





ı Junge Blüten dieser sowie der folgenden Orchidee verfärben sich schon 
— erstere am Gynostemium und der Lippe, letztere in allen weißen Teilen des 
Perianthes — nach 1—2 Tagen. 
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verlaufende Reaktion zu beobachten. Das Gynostemium schwillt nach wenigen 
Tagen stark an, die Narbe schließt sich, dann werden langsam verlaufende Ver- 
färbungs- und Welkerscheinungen, zuerst an der Lippe, schließlich an den übrigen 
nn an os bemerkbar. Vorher hat sich die Lippe etwas nach oben, gegen 

das Gynostemium zu, gehoben (Versuche November bis Dezember 1921, Septem- 
tember bis November 1928). 

2. Aber auch bei rasch reagierenden Formen ist ,—t, bzw. t,—t, manchmal 
nur gering: 

a) Bei einem Dendrobium-Bastard (signatum x Baundi) beginnen bestäubte 
und an der Narbe verletzte Blüten nach 2 Tagen, Blüten, deren Gynostemium 
unterhalb der Narbe abgeschnitten wurde, nach 3 Tagen zu welken (Versuche 
März 1921). 

b) Epidendrum O’Brienianum (= radicans x evectum). Nach Bestäubung 
mit lebendem oder totem Pollen, nach Verletzung der Narbe, sowie nach Ab- 
schneiden des Gynostemiums erfolgt innerhalb 2—3 Tagen ein Farbenumschlag 
in der Blüte (nach BAUMANNS neuer Farbentonkarte von Nr. 267 zu Nr. 188) 
sowie ein Hochschlagen der Lippe. Die Reaktion nach Abschneiden ist etwas 
schwächer als nach Verwundung und nach Bestäubung der Narbe. 

3. Daß sowohl bei langsam wie bei schnell verwelkenden Orchideenblüten 
t,—t, und t,—t, sehr klein seinkönnen, könnte daran liegen, daß mitunter neben 
der Narbe auch der untere Teil des Gynostemiums gegen Verletzungen empfind- 
lich ist, und legt die Frage nahe, ob auch Verletzungen an sonstigen Blütenteilen 
eine Abblühreaktion auslösen können. In der Tat zeigte es sich, daß sowohl bei 
Coelogyne cristata wie bei Epidendum O’ Brienianum Verletzungen des Frucht- 
knotens frühzeitiges Abblühen induzieren. Bei letzterer Pflanze z. B. blieb zwar 
eine oberflächliche Verwundung (Abschaben der Epidermis auf weitere Strecken) 
ohne Einfluß, die Anbringung eines Längsspaltes im Fruchtknoten aber löste 
Farbenumschlag am zweiten Tage aus (vgl. auch Rossuer! 1923). 

4. Ähnlich wie mechanische Verletzungen der Narbe wirken auch andere 
Beschädigungen, wie Anbrennen mit heißem Glasstab, Betupfen mit verdünnter 
Essigsäure, Salzsäure usw. (nach Versuchen mit Epidendrum O’ Brienianum, Coe- 
logyne cristata, Cymbidium Lowianum). 

5. Ichfandalso zunächst keine Pflanze, bei der t,—t, oder t,—t, groß genug 
war, als daß sie für meine Versuche in Betracht gekommen wäre. Nach FITTING 
gibt es aber solche; sicher nachgewiesen ist es für Rhynchostylis retusa BL. und 
Phalaenopsis amabilis BL. Leider standen mir in Frankfurt Blüten dieser beiden 
Pflanzen nicht zur Verfügung. Herr Prof. P. CLAUSSEN hatte aber die Liebens- 
würdigkeit, auf meine Bitte hin im Frühjahr 1922 in Erlangen einige orientierende 
Versuche an Phalaenopsis amabilis anzustellen, wofür ich auch an dieser Stelle 
meinen besten Dank ausspreche: bei einer Blüte wurde die Narbe geritzt, bei 
zwei Blüten das Gynostemium unterhalb der Narbe etwa */, durchschnitten, 
bei zwei weiteren Blüten das Gynostemium unterhalb der Narbe ganz durch- 


1 Rossnee (1923, S. 81) will nach Verwundung der Narbe (sowie des Frucht- 
knotens) eine ähnliche Reaktion beobachtet haben wie nach Bestäubung. Er hat 
jedoch nicht die Farbänderungen ins Auge gefaßt wie FITTING und ich, sondern 
den Zeitpunkt des Welkens, der sich nach seinen eigenen Worten ,,nicht in allen 
Fällen mit voller Bestimmtheit festlegen läßt‘; Vanda tricolor besitzt ganz all- 
mählich welkende Blüten und dürfte unter jene Fälle zu rechnen sein. Daß das 
Welken übrigens darauf beruht, ,,daB den Blüten durch die Transpiration des 
Laubes Wasser entzogen wird“, stimmt allgemein sicher nicht. Ein tieferer Ein- 
blick in die Vorgänge beim Welkvorgang fehlt uns noch völlig (vgl. auch Fırrına 
1921, 8.3). 
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schnitten, die Wunde ringsum mit Vaseline verstrichen und bei der einen der 
beiden letzten Blüten die Narbe mit Nadel mehrfach geritzt. Erfolg: Nach 2 bis 
3 Tagen waren sämtliche behandelten Blüten geschlossen und glasig, unbe- 
handelte Kontrollblüten blieben frisch. 

Ich hatte erwartet, daß die teilweise und völlige Durchschneidung des Gyno- 
stemiums mit Wiederaufsetzen der abgeschnittenen, ungereizten Narbe keine Re- 
aktion auslösen würde. Warum sie dennoch eintrat, ist bei der geringen Zahl 
von Versuchen nicht zu entscheiden (vgl. S. 349). Bei Frrrine (1909, S. 23) ver- 
hielten sich die Blüten auch ziemlich ungleichmäßig: von acht Blüten, deren 
Gynostemium unten quer durchschnitten wurde, hielten sich drei etwa 1 Monat, 
eine 19 Tage, drei 9 Tage, eine 8 Tage frisch. 

6. Bei Vanda tricolor Lo. ist t,—t, groß genug, aber t, ist, wie schon Frr- 
TING festgestellt hat und wie ich durch Versuche in den Jahren 1921 und 1925 
bestätigen kann, zulang. Nach Bestäubung verfärben sich die Blüten am zweiten 
bzw. dritten Tage. Dagegen beobachtet man nach Verwundung die ersten An- 
zeichen einer Reaktion frühestens am sechsten Tage. Blüten, deren Gynostemium 
abgeschnitten wurde, bleiben noch mindestens 14 Tage frisch. Für Bestäubungs- 
versuche wäre die Pflanze wahrscheinlich recht geeignet. Leider stand mir nicht 
genügend Material zur Verfügung. 

Erst im Jahre 1925 fand ich in Vanda coerulea GRIFF. eine Pflanze, 
die zur Untersuchung der Reizübertragung sowohl bei Verwundung wie 
bei Bestäubung der Narbe geeignet war. Die Infloreszenzen sind bei 
dieser Pflanze ziemlich reichblütig. Die Aufblühfolge ist akropetal, das 
Perianth ist blaß- (hortensien-) blau gefärbt. Gynostemium, Frucht- 
knoten und Blütenstiel sind fast weiß mit bläulichem Anflug, gänzlich 
chlorophylifrei; erst nach erfolgreicher Bestäubung färben sich die drei 
letztgenannten Blütenteile grün. Das Gynostemium ist dick und ziemlich 
kurz, aber immerhin groß genug, um bequem die Durchschneidung un- 
terhalb der Narbe und das Wiederaufsetzen des apikalen Teiles vor- 
nehmen zu können. Die autonome Postfloration beginnt mit dem 
Schwinden der blauen Färbung, das an den beiden (nach der Resupina- 
tion) unteren Sepalen zuerst bemerkbar wird und bei allen Perianth- 
blättern (außer der Lippe) von der Basis nach oben und nach dem Rande 
zu fortschreitet. Am Tage nach Beginn der Verfärbung ist die Krone 
schon ganz weiß, im Laufe der folgenden Tage wird sie glasig und welk. 
Der aitionome Abblühvorgang läuft in derselben Weise ab. 


b) Die Wirkung der Verwundung der Narbe. 


Versuch 1. 
Vanda coerulea. 
14. XI. 1925: 1. Blüte unbehandelt, | 16. XII.: erster Beginn des Abblühens, 
| Verfärbung. 
2. Blüte, Gynostemium unterhalb | 12. XII.: erster Beginn des Abblühens, 
Narbe durchschnitten, Verfärbung. 
3. Blüte, Narbe durch Messerstiche | 16. XI.: vollständig verfärbt, ganz 
stark verletzt, weiß, dann allmählich glasig wer- 


dend und welkend. 
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Versuch 1 (Fortsetzung). 


4. Blüte, Narbe mit Nadel schwach 
verletzt, 

5. Blüte mit in Wasserdampf abge- 
tôtetem Pollen aus Blüte 2 be- 
stäubt, 

6. Blüte, Gynostemium unterhalb 
Narbe abgeschnitten, 

7. Blüte, Narbe mit lebendem Pol- 
len der Blüte 6 bestäubt, 


22. XI.: Beginn der Verfärbung; am 
24. XI. ganz weiß. 

16. XI.: ganz weiß; Narbe geschlossen, 
Gynostemium verschwollen. 


16. XI.: ganz weiß; Narbe geschlossen, 
Gynostemium verschwollen. 


16. XI.: ganz weiß, Narbe geschlossen 
und Gynostemium verschwollen. In 
den folgenden Wochen schwellen 
der Fruchtknoten und das Gynoste- 
mium stark an, wobeisie sich ebenso 
wie der Fruchtstiel grün färben. 
Später bildet sich auf der Ober- 
fläche des Gynostemiums eine graue 
Korkschicht, während das darunter 
gelegene Gewebe bis zur Fruchtreife 
intensiv grün gefärbt bleibt. 





Der Versuch zeigt, daß eine völlige Durchschneidung des Gynoste- 
miums unterhalb der Narbe keinen Einfluß auf die Blütendauer ausübt, 
daß aber sowohl eine starke Verwundung der Narbe als eine Bestäubung 
mit lebendem oder totem Pollen ein schnelles Abblühen induzieren. Auch 
eine schwache Verwundung wirkt abkürzend auf die Blütendauer, aber 
weniger stark. Sowohl i,—t, wie 1,—t, sind also groß genug, um die 
Pflanze für unsere Versuche geeignet erscheinen zu lassen. 


Versuch 2. 
Vanda coerulea. 


12. X. 1927: 
a) 1 Blüte, unbehandelt, 
b) 1 Blüte, Narbe abgeschnitten, 
c) 2 Blüten, Narben abgeschnitten, 
wieder aufgesetzt, Wundrand mit 
mit weißer Vaseline verstrichen, 


d) 1 Blüte, Narbe abgeschnitten, 
durch einige Nadelstiche ver- 
letzt und wieder aufgesetzt, 
Wundrand usw. 


e) 1 Blüte, Narbeabgeschnitten und 
nach Auskratzen der Narben- 
fläche wieder aufgesetzt, Wund- 
rand usw., 


21.X.1928: 


f) 1 Blüte,Narbeabgeschnitten,wie- 
der aufgesetzt, Wundrand usw., 


bleibt frisch bis zum 29. X. 

bleibt frisch bis zum 1. X. 

17.X.: Beginn der Verfärbung; 

18. X.: nur noch wenig blau; 

19. X.: ganz weiß; 20. X.: glasig; 

25. X.: 1 Blüte abgefallen; 

27. X.: auch die 2. Blüte abgefallen. 

16. X.: untere Sepala fast ganz weiß, 
sonst kaum entfärbt. Keine weitere 
Veränderung bis Anfang November; 
am26. X. war die inzwischen braun 
gewordene Narbe entfernt worden. 

13.X.: die Verfärbung beginnt; 

14. X.: stärker weiß; 15. X.: ganz 
weiß; 17. X.: welk. 


6. XI.: Blüte fängt an, weiß zu werden; 
8. XI.: völlig weiß. 
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Versuch 2 (Fortsetzung). 
g) 1 Blüte, Narbenfläche ausge- | 22. X.: die Entfärbung beginnt; 


kratzt, 24. X.: ganz weiß. 
h) 2 Blüten, Narbe abgeschnitten Die bei den Blüten verhalten sich genau 
und nach Auskratzen der Narben- wie die untere. 
fläche wieder aufgesetzt, Wund- 
rand usw.. 


Wiederaufsetzen einer stark verwundeten Narbe auf den Stumpf löst den 
Abblühvorgang also in ebenso kurzer Zeit aus wie eine starke Verwundung 
der Narbe eines sonst intakten Gynostemiums. Schon am Tage nach der 
Operation beginnen die Verfärbungserscheinungen, und am 3. Tage sind 
die Blüten völlig weiß. Auffallend ist aber, daß auch das Wiederaufsetzen 
einer ungereizten Narbe mitunter nicht ohne Einfluß bleibt. Die Reak- 
tion beginnt aber in diesem Falle viel später, so daß der Unterschied sehr 
deutlich ist. Das Verhalten der Blüte unter d), bei der die Narbe nur 
ganz schwach verwundet wurde, ist insofern interessant, als die zunächst 
einwandfrei zu beobachtenden Abblühvorgänge sistiert werden und erst 
am Ende der autonomen Blütendauer zum Abschluß gelangen. Auf die 
Deutung der Ergebnisse des Versuches komme ich später zurück. 


c) Die Wirkung der Bestäubung mit totem Pollen. 


Versuch 3. 
Vanda coerulea. 
15. X. 1927: | 17.X.: völlig weiß; 18. X.: Narben- 

a) 1 Blüte, geitonogam bestäubt, | ränder verschwollen, Narbe beginnt 

sich zu schlieBen. In den folgenden 
Tagen schwillt das Gynostemium 
stark an und ergrünt. Es zeigte sich 
später, daß die Bestäubung erfolg- 
reich war. 

b) 2 Blüten, Narben abgeschnitten, | 16.X.: stark entfärbt; 17. X.: ganz 
bestäubt mit je einem in Wasser- weiß; 18. X.: Beginn des Welkens, 
dampf abgetötetem, arteigenen Narbenränder etwas verschwollen. 
Pollinienpaar, wiederaufgesetzt, 

Wundrand mit Vaseline ver- 

strichen, 

26. X. 1928: 
c) 1 Blüte, autogam bestäubt, 27.X.: wenig verfärbt, 28. X.: weiß, 

29.X.: allmählich glasig werdend, 
Verschwellung des Narbenrandes. 
In der Folge zeigtesich, daß die Blüte 
ansetzte. 

d) 1 Blüte, Narbe abgeschnitten, | 27. X.: nur noch wenig blau; 28. X.: 
mit in Wasserdampf abgetöte- völlig weiß, schwache Schwellungs- 
tem Pollinienpaar von Phalae- erscheinungen am Narbenrand. 
nopsis Esmeralda bestäubt, wie- 
deraufgesetzt, Wundrand usw., 





Planta Bd.9. 24b 
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Versuch 3 (Fortsetzung). 
e) 2 Blüten, Narben abgeschnitten, | 27. X.: Beginn der Entfärbung; 28. X.: 
belegt mit kleinem Wattepfropf, völlig weiß. 
der mit Pollenextrakt von Pha- 
laenopsis Esmeralda getränkt | 
war, wiederaufgesetzt, Wund- 
rand usw.. 

f) 1 Blüte unbehandelt, bleibt frisch bis 12. XT. 

Aus dem Versuch 3 ergibt sich, daß das in den Orchideenpollinien 
enthaltene Hormon von der Narbe aus auch über eine Schnittfläche hin- 
weg seinen Einfluß auf die Lebensdauer des Perianths ausübt‘. 

2. Die postfloralen Blütenstielbewegungen. 

Auffallende, bald nach der Bestäubung einsetzende postflorale 
Krümmungsbewegungen finden sich an den relativ langgestielten Blüten 
von Calanthe vestita LoL. und deren Varietäten Regnieri VEITCH und 
rubro-oculata Hort. sowie den Bastarden zwischen diesen (z. B. Darbla- 
yana und Bryan), während sie sonst bei Orchideen zwar nicht selten 
sind (ich beobachtete sie z. B. bei Cattleya-, Cymbidium-, Bulbophyllum- 
Arten), aber weniger in die Augen fallen. Versuche mit den genannten 
Calanthen stellte ich von Januar bis März 1921, 1922 und 1923 im Pal- 
mengarten und 1929 im Botanischen Garten an. 

a) Die autonomen Stielbewegungen. 

Wenn die großen lanzettlichen Blätter auf den Pseudobulben zu wel- 
ken beginnen — in unseren Gewächshäusern etwa Anfang November —, 
treibt der Blütenschaft aus. Er steht anfangs aufrecht, bis er etwa die 
Höhe von 40 cm erreicht hat. Dann geht der obere knospentragende 
Teil in Nicklage über. Später, kurz vor Beginn der Blütezeit, richtet er 
sich wieder auf, indem das Krümmungsknie wie beim Papaver-Stiel, nur 
viel langsamer, nach der Spitze zu vorrückt. Die Aufrichtung ist bei 
Calanthe keine vollkommene. Die Infloreszenzachse erhebt sich, we- 
nigstens in ihrem größten vorderen Teile, meist nicht über die Horizon- 
tale, die äußerste Spitze bleibt sogar mitunter ganz nach unten gesenkt. 
Schuld daran ist in erster Linie die beträchtliche Last der zahlreichen 
Blütenknospen, die die Spindel nach unten zieht, in welcher Lage sie 
dann nach Abschluß des Wachstums fixiert bleibt. 

Die Entfaltung der Blüten erfolgt streng akropetal. Die ganz jungen 
Knospenstiele sind zunächst gerade, dann tritt eine schwache hyponasti- 
sche Mediankrümmung unterhalb des Fruchtknotens auf (Abb. 1, Blüte a). 

Im Laufe der weiteren Entwicklung verhalten sich die Blütenstiele 
verschieden je nach ihrer Stellung zur: Infloreszenzachse. Am einfachsten 
liegen die Verhältnisse bei den auf der Oberseite des wagrechten In- 
1 Anmerk. b. d. Korrektur: Die wichtigsten Versuche dieses Abschnittes 
wurden im Oktober dieses Jahres an 14 Blüten einer Infloreszenz von Vanda 
coerulea wiederholt und bestätigt gefunden. 
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floreszenzabschnittes stehenden, weil bei ihnen im Gegensatz zu den 
seitlich und unten stehenden die Resupination fortfällt, die die Stielbe- 
wegungen kompliziert. Wir können uns hier im wesentlichen auf die 
ersteren beschränken. 

Bei diesen krümmt sich allmählich, wie Abb. 1 zeigt, der ganze Stiel 
zu einem flachen Bogen, wobei die Knospe an dem sich streckenden 
nächsten Internodium vorbeigeführt wird und nun mit ihrer Spitze, die 
anfangs nach vorn zeigt, etwas nach hinten gerichtet ist; es findet also 
eine Überkrümmung statt. Bei den unterseits stehenden Blüten bleibt 
dagegen der Blütenstiel bis zur Ansatzstelle des Fruchtknotens ziemlich 
gerade (vgl. Abb. 1, Blüte b). 

Nun beginnt die präflorale Aufrichtung des Stieles, die wohl im we- 
sentlichen auf negativem Geotropismus beruht. Sie nimmt an der Basis 





10.1. 12.1. 14. I. 20.1. 


Abb. 1. Calanthe Darblayana. Die Periode der hyponastischen Einkrümmung des 
Knospenstieles!. 


ihren Anfang und schreitet nach oben fort (Abb. 2, 8. I.—12. I.). Ist die 
Blüte völlig aufgeblüht, so steht der Blütenstiel aufrecht, wobei er meist 
eine schwache S-förmige Krümmung zeigt, während der Fruchtknoten 
und das Gynostemium eine wagrechte Stellung einnehmen (Abb. 2, 
14. I. 9.30 Uhr). Diese Endstellung wird gewöhnlich erst etwa 2—3 Tage 
nach dem Aufspringen der Knospen erreicht. In ihr verharrt der Stiel 
während der ganzen etwa 3—4 Wochen dauernden Blütezeit, um dann 
beim autonomen Welken der Blüten zuerst unter dem Fruchtknoten 
schlaff zu werden. An dem vordersten, nach unten hängenden Teile der 
Infloreszenz heben sich die Blütenstiele nur bis etwa zur Horizontalen, ohne 
zu tordieren. Das entspricht alles durchaus dem, was wir von anderen 
Orchideen her kennen, und was GOEBEL ausführlich in seinen ,,Entfal- 
tungsbewegungen der Pflanzen“ (2. Aufl., 1924, S. 329—352) behandelt. 

1 Die Photographien sind hier wie auch in den nächsten Abbildungen nicht 
alle im gleichen Maßstabe aufgenommen. Das kommt daher, daß der Apparat 
wegen Beschädigungsgefahr nicht während der ganzen Aufnahmezeit dauernd 
in dem feuchtwarmen Gewächshause verbleiben konnte, sondern immer wieder 


neu eingestellt werden mußte. Für das, was die Bilder zeigen sollen, ist das 
aber bedeutungslos. 
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Tabelle 1. Das Wachstum des Blütenstiels vo 

















Datum: 17.11. 19. IL. À 21. IL eu. 23. II. 25. IL. 26.1 c 
I. ones Zuwac 4 rae e Zuw: 

at hee ee a ee ee uf 

1 buis | BI - 
3,8 40 0,2! 5,3] 4,0 | 0,0| 0,0! 4,4 | 0,4 10,0] 4,5 | 0,1 23] 46 0,1 % 
™ 3,8 4,0 | 0/2; 5,3] 4,0 | 0,0| 0,0! 44 | 0,4 10,0] 4,8 | 0,4! 9,1] 48 0,0; 09 
PR. 4,5 46 0,1, 2,2] 4,6 | 0,0| 0,0! 5,2 | 0,6 13,0] 6,0 | 0,8 15,4| 6,0 0,0 0j 

* 4,2 42 | 00 0,0} 4,8 | 06114,3| 5,5 | 0,7 14,6] 6,2 | 0,7 12,7| 65 0,3 43 

; 4,2 4,8 | 0,6 14,3] 5,0 | 0,2| 4,2] 6,0 | 1,0 20,0] 6,5 | 0,5, 8,3] 7,8 | 1,3 |20/ | 
4,2 45 0,3 7,1] 5,0 | 0,5|11,1} 6,0 | 1,0 20,0} 7,0 | 1,0/16,7| 8,0 1,0 144 

n 4,0 4,0 | 0,0, 0,0} 4,5 | 0,5 112,5] 5,5 | 1,0 22,2] 7,0 | 1,5 127,3 75 05| 7 | 

s 40 | 45 | 0,5 12,5! 5,0 | 05 11,1] 6,0 | 1,0 20,0] 7,2 | 1,2 20,0 80 0,811 | 

- 4,5 5,0 0,5 11,1] 5,8 | 0,8 |16,0} 7,0 | 1,2 20,7| 8,0 | LO 14,3! 85 0,5) 63 | 

P 45 | 5,0 | 05 11,1} 6,0 | 10 | 2,0] 6,8 | 0,8 13,3 sol 12 | 1,8] 8,0 0,0! 0,0 | 

z 40 | 4,0 | 0,0 0,0! 45 | 05 125| 5,0 | 0,5 11,1] 5,5 | 0,5 10,0 58 03| 55 | 

Basis | | | | 























* Tag des Aufblühens; <-> Stelle, wo der Fruchtknoten anfängt. Der Abstani 


Über die Wachstumsverhältnisse des Blütenstiels orientiert die vor- 
stehende Tabelle. 

Die Messungen wurden neben zahlreichen anderen teils von mir (Tabelle 1 
und 2) im Frühjahr 1922, teils von Herrn cand. rer. nat. M. SCHAUL (Tabelle 2 
und 4) im Frühjahr 1929 ausgeführt, wofür ich ihm auch an dieser Stelle bestens 
danke. Da in der Zwischenzeit ein neues Horizontalmikroskop mit anderer Optik 
angeschafft worden war, wurde bei verschiedener Vergrößerung gemessen, die 
unter den einzelnen Tabellen angeführt ist. 

Wie man sieht, wächst im frühen Knospenstadium der Stiel in seiner 
ganzen Länge, besonders stark in den unteren und mittleren Partien, 
während kurz vor Öffnung der Blüten das Wachstumsmaximum sich dicht 
unterhalb des Fruchtknotens befindet. Aber auch nach dem Aufspringen 
der Knospen ist das Wachstum des Stieles noch nicht völlig eingestellt, 
sondern dauert selbst in den basalen Teilen noch einige Zeit an (vgl. letzte 
Rubrik von Tabelle 1). Zur Blütezeit beträgt die Länge der Blütenstiele 
3,4—4,4 cm, die des Fruchtknotens 1,1—1,2 cm. 
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28. I. ET 1.1. | 3. IIL* ___b&NL 7. HI. 17. I.—7. UL] 3. IIr.-—7. IH. 
Ab- Zuwachs Ab- Zuwachs Ab- Zuwachs | Ab- Zuwachs | Ab- Zuwachs À Zuwachs Zuwachs = 
stand abs. | % fand] abs. % Pfand] abs. % ftand| ans. | % Ptand| abs | % | abs. | % | abs. | % 
| pr = ae 
46] 0,0 0,0] 4,6, 0,0 0,0] 46 0,0 00] 46 00 00] 46 00 00108 | 21,1]00 00 
48] 0,0 0,0] 48 00! 0,0] 5,0 02 42] 5,0 00 00! 50 00: 00] 1,2 | s16/00 00 
65/05 83165 00/00] 65 00 00] 65.00 00] 65 00 00/20 | 444/00 00 
651 0,0; 0,0] 70: 05| 7,7| 7,5 05 7,1) 7,8 03: 4,0] 7,8 0,0 0,0] 3,6 | 857103 | 40 
8,8] 1,0 12,8] 9,5 -0,7| 8,0]10 | 05  5,3l108 0,8 s,0l110 02! 1,9] 68 |161,9] 10 | 10,0 
8,6| 0,6 7,5] 9,0 0,4| 4,7] 9,5. 0,5) 5,6110,5 1,0 10,5]10,5 0,0 0,0] 63 150,0] 1,0 | 10,5 
8.0| 0,5| 6,7] 80! 0,0| 0,0] 8,0 00 0,0] 8,0 0,0 0,0] 80 0,0 00! 40 |100,0] 0,0 | 0,0 
80 00 0,0| 80! 00! 0,0] 80 00 00] 85 05 63] 85:00 0045 Iu25l0s | 63 
02107 82] 92| 00| 00| 92 0,0| 0,0] 95 03 3,3] 9,5 00 00|50 lu1los | 33 
8,8] 0,8 10,0 88, 0,0/ 0,0] 8,8 00) 00 88 0,0 0,0] 8,8! 00 0,0] 4,3 | 95,6] 00 | 0,0 
6,0] 02| 3,4] 60! 0,0/ 0,0] 6,0 0,0; 0,0] 60 0,0 0,0] 60: 00 0,0] 20 | 500! 0,0 | 00 
| | en | sel 





ist in Teilstrichen des Okularmikrometers angegeben; 























1 Teilstrich = 0,46 mm. 








b) Die Auslösung der postfloralen Stielkriimmung durch Bestäubung mit 


lebendem Pollen. 


a) Calanthe Darblayana. 


28. II. 1921: 2 Blüten bestäubt mit 


1. II. 1922: 2 Blüten bestäubt mit 


lebendem Pollen, 


lebendem Pollen, 


Pollen eines Dendrobium-Ba- 


stards, 


1 Blüte bestäubt mit lebendem | 


Versuch 4. 


3.II.: Krümmung des Stiels. 


3. III.: Gynostemium und Fruchtkno- 
ten verschwollen, Stielkrümmung; 
6. IV.: Lippe hochgeschlagen. 


17. II. 1922: 1 Blüte (aufgeblüht 


am 16. II.), bestäubt mit leben- | 


dem Pollen, 


18. II. 1922: 1 Blüte bestäubt mit 
1 lebendem Pollinium, 
b) Calanthe vestita. 

6. IIT. 1921: 1 Blüte mit lebendem 


Pollen bestäubt, 


18. II.: Stiel deutlich gekrümmt; 
19. II.: Krone gelblich; 21. II.: noch 
stärker gelb; 24.II.: Beginn des 
Welkens; 27. II.: welk. 

19. II.: fast unverändert; 20. II.: star- 
ke Krümmung des Stiels. 





7. IIL.: Stielkrimmung; 12.II.: Gy- 
nostemium und Fruchtknoten ver- 
schwollen, Perianth welkend. 
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8.1. 


14. L 9.306 14.1. 17.30h 








27.1. 30. I. 


Abb. 2. Calanthe Darblayana. Die Periode der praefloralen Aufrichtung (8.—14. I.) und der 
postfloralen, durch die Bestäubung induzierten Krümmung (14.—30. I.) des Blütenstieles. 
Die Perianthblätter auBer der Lippe nach dem Offnen der Blüte entfernt, damit Gynostemium 
und Fruchtknoten nicht verdeckt werden. 
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Versuch 4 (Fortsetzung). 

10. III. 1921 : 1 Blüte mit lebendem | 11.III.: Stiel gekrümmt; 13. IIL: 
Pollen eines Dendrobium-Ba- | deutlichere Krümmung; 15.III.: 
stards bestäubt, | Perianth beginnt zu welken. 

Wird eine Blüte bestäubt, so zeigt sich der Erfolg oft schon etwa 

8 Stunden, spätestens 1 Tag nachher in einer Senkung des Gynoste- 
miums und Fruchtknotens infolge einer Einkrümmung im obersten Teile 
des Blütenstiels (Abb. 2, 14. I. 17.30 Uhr). Der auf diese Weise ent- 
stehende Bogen erweitert sich im Laufe der folgenden Tage nach rück- 
wärts (Abb. 2, 15. I. und folgende Tage). 

Handelte es sich um eine noch‘nicht lange aufgeblühte Blüte, so nehmen 
die weißen Teile des Perianths, wie oben (S. 345, Fußnote) kurz erwähnt, schon am 
Tage nach der Bestäubung eine gelbliche Färbung an, die sich in den folgenden 
Tagen noch verstärkt, so daß nach einiger Zeit die Blüten cremefarben werden 
und sich scharf von den unbestäubten weißen Blüten unterscheiden. Ältere be- 
stäubte Blüten zeigen diese eigenartige Verfärbung nicht oder nur ganz schwach. 
Bis die Blüte völlig verwelkt ist, vergehen einige Wochen. 

Gleichzeitig mit dem Beginn der Stielkrümmung oder kurz nachher 
wird eine Verschwellung des Gynostemiums sichtbar, verbunden mit 
einer Schließbewegung der Narbenränder ; etwas später fängt der Frucht- 
knoten an zu schwellen und sich zu verlängern. Im Laufe der Frucht- 
entwicklung verdickt sich auch etwas der Fruchtstiel (von etwa 0,15 auf 
0,2 cm). Eine Rückdrehung des Fruchtknotens oder Fruchtstiels bei den 
resupinierten Blüten wurde nicht beobachtet. 

Die postflorale Stielbewegung findet bei bestäubten Blüten auch im 
Dunkeln statt. Werden Blüten in inverser Lage bestäubt, so führen sie 
keine Krümmungen aus, dagegen senkt sich der Fruchtknoten allmählich 
senkrecht nach unten. Die Umstimmungsbewegung des Blütenstiels be- 
ruht wohl im wesentlichen auf einer Änderung der geotropischen Reak- 
tionsweise. Der vorher negativ geotropische Blütenstiel reagiert nach der 
Bestäubung in seinem oberen Teile positiv geotropisch !. 

Wie aus Tabelle 2 hervorgeht, die sich auf die in Abb. 2 wieder- 
gegebene Blüte bezieht?, wächst der Stiel nach der Befruchtung zunächst 
besonders stark an der Krümmungszone dicht unterhalb des Frucht- 
knotens, später, wenn der Krümmungsbogen sich erweitert, auch noch 
etwas in den tiefer gelegenen Teilen. Der Gesamtzuwachs ist aber in den 


1 Eine genauere reizphysiologische Untersuchung der Stielbewegungen lag 
weder im Plane dieser Arbeit noch war sie aus Gründen der Materialersparnis 
durchführbar. Es genügte mir festzustellen, daß es sich im wesentlichen um Geo- 
reaktionen handelt und daß nach der Bestäubung die geonegative Reaktion in 
eine geopositive umschlägt. 

2 Die größeren Unterschiede in der Länge der einzelnen Zonen zu Beginn 
der Messungen (14. I.) erklären sich daraus, daß die Marken schon einige Tage 
vorher angebracht und durch verschieden schnelles Wachstum in den einzelnen 
Regionen des Stieles Verschiebungen eingetreten waren. 
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Tabelle 2. Das Wachstum des Fruchtstiels von C. 








































































































Datum: H.1. 15. L 16. L Kr 18. EL : & 19. I. : 20. I. 22. L 
ao aa Ba Se Se See eS 
9 | | | | | 

50 | 5,0/ 0,0, 0,9 5,0|0,0| 0,01 5,010,0 0,01 500,0 0,0] 5,0 00 0,0] 5,0|0,0 09 
à 4,0 40,00 0,0 4,5 | 0,5 112,5] 4,5 | 0,0 | 0,0) 4,5 0,0 0,0] 5,1 0,6 {13,3} 5,1 | 0,0 00 
3,1 |31 00 0, 3,5 04 12,9 3,5|0,0| 0,0) 3,8 0,3 8,6| 4,0 0,2, 5,31 4,2 0,2 48 

<> | 45 |4,7 02| 4,4 550,8 17,0] 6,4 | 0,9 16,4] 6,7 [0,3 4,5| 6,7 0,0 0,0 7,0 10,3 43 
: 4,0 |5,1 1,1 21 6,0 | 0,9 17,6 6,5|0,5 8,3] 6,5) 0,0 | 0,0] 6,7 0,2| 3,1] 6,7 0,0 00 
: 63 |7,0,0,7 111] 7,51 0,5, 7,1] 7,5 00! 0,0 7,5!0,0 0,0| 8,0 10,5! 6,7] 8,0 0,0 00 
> l'as lseluo 27 57101! 14 60,03 5, 6000 0,0] 80/00| 0,4 60100100 
5,2 155/03 5,8] 5,5 0,0 0,0] 5,5/ 0,0, 0, 5,5 | 0,0 | 0,0 55 | 0,0) 0,0 5,5 | 0,0 0,0 
6,0 | 6,0/0,0 0,0 60/00 0,0 65 05 8,3] 6,6 | 0,1 | 1,5] 6,6| 0,0 | 0,0] 6,7 | 0,0 | 0,0 
Basis | | 


<--> Stelle, wo der Fruchtknoten anfängt. Die Messungen wurden an der in Abb. 2 wieder- 
lebendem Pollen. 1 Teilstrich 


oberen Zonen am größten, wie wieder die letzte Rubrik der Tabelle deut- 
lich zeigt. 

Da bei den Orchideen die Samenanlagen zur Zeit der Anthese noch 
gar nicht befruchtungsreif sind und außerdem auch Pollen solcher Gat- 
tungen, mit denen eine Kreuzung ausgeschlossen ist, die Reaktion aus- 
löst (Versuch 4), so muß letztere von der Befruchtung unabhängig sein. 


c) Der Einfluß von totem Pollen und Pollenextrakt. 

Es bleibt zunächst unentschieden, ob die Pollenkörner auf der Narbe 
keimen bzw. die Pollenschläuche in den Griffelkanal oder den Frucht- 
knoten eindringen müssen, um die Postflorationsbewegung des Stieles 
zu veranlassen, oder ob schon ungekeimter Pollen denselben Erfolg hat. 
Die Entscheidung in dieser Frage brachten bereits einige Versuche des 
Frühjahrs 1921. 

Versuch 5 (vgl. S. 358). 

Also auch toter Pollen verursacht ‘genau die gleiche Einkrümmung 
des Blütenstiels wie lebender (vgl. Abb. 3) sowie Schwellungserschei- 
nungen am Gynostemium. Nur bleiben letztere auf das obere Gynoste- 
miumende beschränkt; auch die Stielbewegung kommt nach einigen 
Tagen zum Stillstand, und die Blüte beginnt zu welken. 








143 


| 0,0 
| 0,0 

0,0 
0,0 
| 0,0 


eder- 
strich 





Untersuchungen über die Postfloration tropischer Orchideen. 


Darblayana nach der Bestäubung mit lebendem Pollen. 


357 















































24. I 26. L 4 28. I. = 30. L. 2. IL 6. IL Zuwachs vom 
ap- | Zuwachs| |). | Zuwachs| |, | Zuwachs| |, | Zuwachs | 4), | Zuwachs| |, | Zuwachs] #18 
stand! abs. | % ptand| aps. | % ptand| abs. | % ptand| aps. % ptand| abs. | 9, Ftand abs. | % | abs. % 

| | | | 
50100 00! 5,5 0,5 104 6,1 06 10,91 6,3 |02| 32 6,8 | 0,5| 7,9 8,0 | 1,2 a 3,0 | 60,0 
53 0,2 3,9] 6,0 0,7 |13,21 63|03| 5,0] 6,5/0,2 3,2 13108 12,3] 81108110 4,1 | 102,5 
4,5 03 7,1147 0,2) x 5,2 | 0,5 |10, 56104 7,7| 5,9/0,3| 3,6 68/0952 3,7 | 119,4 
7,0 0,0 0,0] 7,0 0,0) 0,0 18 08 11,4 8,0 | 02 26| 80/00! 0,0 8,2| 0,2) 2,4 3,7 | 82,2 
67100 0,0] 6,7|0,0| 0, 67100 0,0 13 08 9,0] 7,3 00! 0,9 7,3 0,0/ 0,4 3,3 | 82,5 
8,0 0,0 0,0] 8,0/0,0! 0,0 8,0 0,0! 0,0 8,5 0,5/6,3| 8,5 0,0! 0,0 8,5 00! 00 22 | 34,9 
6,0 0,0 0,0] 6,0| 0,0 | 0,0 6,0 0,0/ 0,0] 6,0 0,0 0,0] 60 0,0 0,0 6,0 0,0 | 0,0 1,4 | 30,4 
5,5 0,0 00! 56 | 0,1| 1,9] 5,6! 0,0! 0,4 56.00 0,0| 5,6 0,0; 0,0 5,6/0,0| 0,d 0,4 | 7,7 
6,7 0,0 0,0 6,7 | 0,0 0,0 6,7 0,0' 0,0 6,7 0,0 0,0] 6,7 0,0 0,0 6,7 0,0! od 0,7 | 12,7 




















gegebenen Blüte vorgenommen. 14. I. 29: Tag des Aufblühens und der Bestäubung mit 
des Okularmikrometers = 0,94 mm. 





Abb. 3. Calanthe Darblayana. 
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Die Wirkung der Bestäubung mit totem Pollen. 


a) unbestäubte 


Blüte, b) dieselbe 1 Tag, c) dieselbe 2 Tage nach der Bestäubung mit totem Pollen. 


Planta Bd. 9. 


25 
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Versuch 5 (zu Seite 356 unten). 

a) Calanthe vestita. 
7. III. 1921: 1 Blüte mit totem Pol- | 9.III.: schwach, aber deutlich ge- 

len bestäubt, krümmt; 13.III.: Perianth welkend, 

Fruchtknoten gelblich werdend, 

etwas verlängert. 

10. III. 1921: 2 Blüten bestäubt-mit | 11.III.: Stielkrümmung; 13. III.: 
totem Pollen (2mal 3 Min. in Fruchtknoten noch grün; 17. III.: 
Wasserdampf), eine Blüte Fruchtknoten welkend, 

andere Blüten weniger welk. 

b) Calanthe Bryan. 
14. ITT. 1921: 2 Blüten bestäubt | 17.III.: deutlich gekrümmter Stiel; 

mit totem Pollen (2mal 5 Min. 19. III.: Fruchtknoten beginnt gelb 
in Wasserdampf), zu werden; 21. III.: Perianth welk. 


c) Calanthe Darblayana. 
18. II. 1921: 1 Blüte bestäubt mit | 19. II.: unterhalb Fruchtknoten scharf 
3 toten Pollinien, gekrümmter Stiel; 19. III.: Frucht- 
knoten beginnt gelb zu werden; 
21. III.: Perianth welkend. 
1 ältere Blüte bestäubt mit to- | 19. II.: deutliche Stielkriimmung; 
tem Pollen, 20. II.: noch verstärkt. 
1. II. 1921: 2 Blüten mit mehreren | 3. II.: deutliche Stielkrümmung; 
toten Pollinien bestäubt (2mal 5, 6. II.: noch verstärkt. 
lmal 3 Min. in Wasserdampf), 
13. IT. 1921 : 1 Blüte mit totem Pol- | 14.II.: deutliche Stielkriimmung, sonst 
len bestäubt, unverändert; 16. 1I.:stärkere Krüm- 
mung. 





Im Frühjahre 1922 wurden die Versuche wiederholt und erweitert. 
Außer mit totem Calanthe-Pollen wurden auch Bestäubungen mit totem 
Pollen anderer Orchideen sowie mit Pollenextrakt vorgenommen. Letz- 
terer wurde auf folgende Weise gewonnen: 8 Pollinienpaare wurden in 
2 ccm destilliertem Wasser einige Minuten gekocht; nach dem Filtrieren 
wurde die Flüssigkeit in einem Uhrschälchen auf dem Wasserbade bis auf 
wenige Tropfen eingeengt. Damit getränkte Wattebäuschchen wurden 
auf die Narben einiger Blüten gebracht. 

Aus den Ergebnissen des Versuches 6, die auch im Frühjahr 1929 
wieder bestätigt werden konnten, läßt sich schließen, daß das auslösende 
Moment für die augenfällige Stielkriimmung das den Orchideenpollen 
anhaftende Pollenhormon ist. Dieses bewirkt außer der für die Aus- 
führung der Krümmungsbewegung notwendigen neuen Wachstums- 
anregung eine Schließung der Narbe, eine Schwellung des Gynostemium- 
endes, und, wie ich zunächst makroskopisch feststellen zu können 
glaubte und dann durch die Wachstumsmessungen (vgl. Tabelle 3) be- 
stätigt fand, auch eine Verlängerung des Fruchtknotens. Des weiteren 
konnte festgestellt werden, daß Blütenstiel und Fruchtknoten samt 
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Versuch 6. 
Calanthe Darblayana. 
7. II. 1922: 3 Blüten Narbe mit Pol- 9. IL.: deutliche Stielkriimmung; 
lenextrakt (auf Wattebausch) | 14.IL.: Perianth gelblich werdend: 
belegt, 16. II.: welkend. 
1 Blüte, Narbe mit in Aqua dest.- | 9. II.: unverändert; 14. II.: Parianth 
getränktem Wattebausch belegt, beginnt zu welken; 16. II.: Frucht- 
knoten und Stiel gelblich, keine 
Stielkrümmung. 
18. II. 1922:2 Blüten, Wattebausch | 19. II.: Stiel gekrümmt. 
mit Pollenextrakt auf Narbe, 
19. II. 1922: 2 Blüten mit totem | 20. II.: schwache, aber deutliche Stiel- 
Cattleya-Pollen bestäubt, krümmung; 21.1I.: Krümmungs- 
bogen erweitert, Gynostemium ver- 
schwellend; 24.1II.: Perianth wel- 
kend; 27. II.: Stiel schlaff, Blüte 
welkt. 


Gynostemium bei den mit totem Pollen bestäubten Blüten einige 
Tage länger frisch bleiben als bei Blüten, deren Narben zur selben Zeit 
verwundet wurden. Im Abblühen des Perianths zeigte sich kein Unter- 
schied. Wurde eine Narbe mit mehreren toten Pollinien belegt, so war die 
Stielreaktion zunächst kräftiger als nach Bestäubung mit nur einem leben- 
den Pollinium. 

Es war nun weiterhin zu prüfen, ob das Pollenhormon auch über eine 
Schnittfläche hinweg seine Wirkung auf den Blütenstiel auszuüben ver- 
mag. Daß das in der Tat der Fall ist, ergab der folgende Versuch. 





Versuch 7. 
Calanthe Darblayana. 

15. II. 1922:2 Blüten Gynostemium 
unterhalb der Narbe durch- 
schnitten, wieder aufgesetzt, mit 
totem eigenem Pollen bestäubt, 
Wundrand mit Vaseline verstri- 
chen, 

1 Blüte desgleichen, aber mit 
totem Cattleya-Pollen bestäubt, 

27.1.1929: 1 Blüte Gynostemium | 28. I.: schwache Stielkriimmung; 
dekapitiert, Narbe mit totem , 30.I.: verstärkt; 31.I.: Stiel beginnt 


16. II.: schwache Einkrümmung unter- 
| halb des Fruchtknotens; 


17. II.: keine weitere Reaktion. 








Pollen bestäubt und wieder auf- schlaff zu werden. 
gesetzt, 
23. IT. 1929: 1 Blüte desgleichen, 25. II.: desgleichen. 


1 Blüte Gynostemium dekapi- : 25.1I.: keine Stielkriimmung; 
tiert, Narbe unbestäubt, wieder | 27. II.: Stiel erschlafft. 
aufgesetzt, | 


Daß wirklich die Wirkung des Hormons auch über eine Schnittfläche 
hinweg erfolgt, zeigt auch ein Vergleich der Abb. 4 mit Abb. 5. Im 
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ersteren Falle war eine mit drei toten Pollinien bestäubte Narbe, im letz- 
teren eine ungereizte Narbe mittels Gelatine dem Stumpf wieder aufge- 


u. 


EP 


22 





€ d 
Abb. 4. Calanthe Darblayana. Die Krümmungsreaktion bei durchschnittenem Gynostemium. 
a) 6 Std. nach der Bestäubung mit totem Pollen, b) 1 Tag danach, c) 2 Tage dsnach, d) 4 Tage 
danach. Sämtliche Perianthblätter entfernt, nur der untere, mit dem Gynostemium verwachsene 
Teil der Lippe noch vorhanden. 


setzt worden. Hier sehen wir nach wenigen Tagen ein Schlaffwerden des 
Stieles unterhalb des Fruchtknotens (Abb. 5b), dort dagegen eine deut- 
liche Krümmung des noch völlig turgeszenten Stieles (Abb.4b u. c). 





a b c 
Abb. 5. Calanthe Darblayana. Gynostemium durchschnitten, apikaler Teil mit Gelatine wieder aufge- 
klebt wie bei der Blüte in Abb. 4, Narbe aber unbestäubt. a) kurz nach der Operatic, b) 2 Tage 


«danach, €) 4 Tage danach. 
d) Die Wirkung der Bestäubung von Blütenknospen. 
Aus den Wachstumsmessungen am Bliitenstiel von Calanthe hatten 


wir ersehen, daB zwischen die präflorale und die postflorale Wachstums- 
periode eine Phase vollständigen Wachstumsstillstandes eingeschaltet 
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ist, die einige Tage nach der Öffnung der Blüten beginn uuu uurch die 
Wirkung der Bestäubung beendet wird. Da also vor Beginn der post- 
floralen Umstimmungsbewegung der Stiel mehr oder weniger lange in 
einem Zustande sistierten Wachstums verharrt, so taucht die Frage auf: 
Wird überhaupt erst durch die Bestäubung die Umstimmung veranlaßt 
oder erfolgt sie schon vorher autonom? Dann würde die Bestäubungs- 
wirkung einzig darauf beschränkt sein, den Stiel zu erneutem Wachstum 
anzuregen und ihm seine Reaktionsfähigkeit wiederzugeben. 

Mit dieser Frage hat sich schon OEHLKERs (1922) bei seinen Unter- 
suchungen über die Postflorationserscheinungen des Blütenstiels von Tro- 
paeolum majus befaßt und sie in letzterem Sinne beantwortet: die Um- 
stimmung im Stiele soll autonom erfolgen und etwa bei Beginn der Emp- 
fängnisfähigkeit der Narbe beendet sein; das durch die Befruchtung neu 
angeregte Stielwachstum macht sie dann nur sichtbar. Daraus würde 
folgen, daß die Umstimmung in der Periode des Wachstumsstillstandes, 
frühestens zu deren Beginn vollzogen wird. Auf einem noch früheren 
Stadium kann sie nicht stattfinden ; sie müßte ja sonst, da der Stiel sein 
präflorales Wachstum noch nicht abgeschlossen hat, sichtbar werden. 

Nun gibt es zwar Beispiele genug, daß autonome Änderungen im 
tropistischen Verhalten eines Organes während des Wachstums eintreten; 
ich brauche nur an den Knospenstiel von Papaver zu erinnern. Daß aber 
auch Pflanzenteile autonom umgestimmt werden können, wenn sie ihre 
Wachstumsfähigkeit eingebüßt haben, darüber ist mir nichts bekannt. 
In Anbetracht dessen, daß die sonstigen Lebensvorgänge in Zeiten ein- 
gestellten Wachstums weitergehen können, halte ich es jedoch für durch- 
aus möglich. Es schien mir jedenfalls — auch aus dieser prinzipiellen Er- 
wägung heraus — wünschenswert, die Frage an den Calanthe-Blüten- 
stielen einer näheren Prüfung zu unterziehen. 

OEHLKERS hatte von einer verfrühten, durch Abschneiden der Blüten- 
knospe erzielten Umstimmung des Stieles auf die normale, durch die Be- 
fruchtung erfolgende geschlossen. Nun handelt es sich aber hier um zwei 
ganz heterogene Eingriffe. Er hebt denn auch selbst hervor, daß der 
Schluß von dem einen auf den anderen Vorgang nur ,,mit großer Vor- 
sicht‘ gezogen werden kann. Der Schluß wäre berechtigter, wenn es ge- 
länge, die vorzeitige Umstimmungsreaktion durch die gleiche Ursache 
wie die rechtzeitige, nämlich auch durch eine erfolgreiche Bestäubung, 
auszulösen. Nun ist aber Tropaeolum erst nach Abschluß des präfloralen 
Stielwachstums befruchtungsfähig und insofern zur Lösung der Frage 
ungeeignet. Es war nicht ausgeschlossen, daß sich Calanthe in diesem 
Punkte anders verhält. Von einer ganzen Reihe Orchideen, die mir zu 
Versuchen gedient hatten (Cattleya-, Cymbidium-Arten, Epidendrum 
O’ Brienianum und anderen), wußte ich, daß man sie schon im Knospen- 
zustande mit Erfolg bestäuben kann. Ein Versuch mit Calanthe erschien 
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mir daher nicht aussichtslos. In der Tat zeigte es sich, daß man selbst 
Knospen, die noch 2 Tage vor dem Aufspringen stehen, erfolgreich be- 
stäuben kann. Das genügte aber für meine Zwecke vollständig, so daß 
ich darauf verzichten konnte, um nicht unnütz Material zu opfern, noch 
jüngere Knospen zu prüfen. 


Versuch 8. 


a) Calanthe Darblayana. 


16. II. 1923: 1 gerade sich öffnende 
Blüte bestäubt, 


1 Knospe, 1 Tag vor dem Auf- 
blühen bestäubt, 


1 Knospe, 2 Tage vor dem 
Aufblühen bestäubt, 
18.1.1929, 9.50 Uhr: 1 Knospe, 
2 Tage vor dem Aufblühen be- 
stäubt, 


27.1.1929, 9.30 Uhr: 1 Knospe, 
2 Tage vor dem Aufblühen be- 
stäubt, 


b) Calanthe vestita. 

10. II. 1923, vormittags: 1 Knospe, 
am Tage vor dem Aufblühen be- 
stäubt, 

13. II. 1923: 1 Knospe, 2 Tage vor 
dem Aufblühen bestäubt, 





17. II.: Stiel gekrümmt, Perianth gelb- 
lich werdend; 18. IL.: Stiel weiter 
gekrümmt, Perianth cremefarben; 
19. TII. u. f.: Die Krümmung schrei- 
tet fort, die Blüte setzt an, Gynoste- 
mien und Fruchtknoten schwellen. 

17. II.: deutliche Stielkriimmung, ohne 
daß der Stiel sich noch vorher auf- 
gerichtet hätte. Perianth bleibt in 
der Entwicklung stehen, verfärbt 
sich und welkt in den nächsten 
Tagen. Fruchtansatz. 


wie vorige. 


18. I., 15.30 Uhr: schwache Stielkrüm- 
mung; 19. I.: Krümmung verstärkt, 
Bogen erweitert; in den folgenden 
Tagen Krümmung normal weiter- 
gehend, Fruchtansatz. 

27. I. 1916, 17 Uhr: noch keine Reak- 
tion; 28. I.: scharfe Stielkriimmung, 
die sich in den folgenden Tagen nor- 
mal fortsetzt. 


10. II., 5 Uhr nachm.: keine Verände- 
rung; 11.II.: deutliche Stielkriim- 
mung, Knospe nicht weiter geüffnet. 


14. II.: Stielkriimmung. 


Man sieht aus diesem Versuche, daB bei Knospen, die noch 2 Tage 


bis zu ihrer Öffnung brauchen, durch Bestäubung der Narbe nicht nur 
eine typische postflorale Stielkrümmung erzielt wird, sondern daß diese 
auch nach genau der gleichen Zeit beginnt wie bei einer in völlig ge- 
öffnetem Zustande bestäubten Blüte. 

Ganz die gleiche Reaktion wie bei Bestäubung von Knospen mit le- 
bendem Pollen erhält man auch durch toten, also durch das dem Pollen 
äußerlich anhaftende Pollenhormon, wie aus Versuch 9 hervorgeht. 

Besonders klar wird die Wirkung der vorzeitigen Bestäubung durch 
die Abb. 6 wiedergegeben. Sie zeigt uns eine Knospe, die 2 Tage vor dem 
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Versuch 9. 
à) Calanthe Darblayana. 

25. IT. 1923: 1 Knospe. 2 Tage vor 26.TI.: deutliche Stielkriimmung, 
dem Aufblühen mit totem Pollen 27. II.: Krümmung verstärkt, 
bestäubt, 28. II.: Perianth gelb, kein Fortschritt 

der Krümmung. 


9. III. 1923: 1 Knospe, 1 Tag vor  14.1IIL.: Stielkriimmung. 
dem Aufblühen mit totem Pollen 
bestäubt, 

b) Calanthe vestita. 

25. II. 1923: 1 Knospe, 2 Tage vor 26.1I.: Stielkrümmung. 
dem Aufblühen mit totem Pollen 
bestäubt, 

7. III. 1923: 1 Knospe, 2 Tage vor 3.III.: Stielkriimmung. 
dem Aufblühen mit totem Pollen 
bestäubt, 


Aufspringen künstlich geöffnet und dann mit lebendem Pollen bestäubt 
wurde. Sie war an diesem Tage noch so fest geschlossen, daß die Sepala 
nur mit Mühe voneinander getrennt werden konnten. Eines davon 
wurde denn auch, wie man sieht, dabei beschädigt. Am Tage nach der 
Bestäubung beobachtet man schon in aller Deutlichkeit die Stielkrümmung, 
die dann in den nächsten Tagen weitere Fortschritte macht. 

Man beachte auch, daß das Perianth nach der Bestäubung keinerlei Wachs- 
tum mehr zeigt und sich daher nicht mehr weiter öffnet, als es künstlich zum 
Zwecke der Bestäubung geschehen war. Es machen sich vielmehr sehr bald Ver- 
färbungserscheinungen bemerkbar, auf die dann das allmähliche Abwelken folgt. 
Die noch längst nicht abgeschlossene Entwicklung des Perianths wird also durch 
die Bestäubung sistiert und umgeschaltet, genau so wie das FITTING (1909) für 
gerade erst aufgeblühte Blüten anderer Orchideen gezeigt hat. 

Was nun die Wachstumsverhältnisse im Knospenstiele anlangt, so 
wissen wir aus unseren Messungen (Tabelle 1), daß am Tage vor dem 
Öffnen der Blüte, also an dem Tage, an dem bei vorzeitig bestäubten 
Blüten die Reaktion sichtbar wird, wenigstens in den Zonen, die für die 
Krümmung in Betracht kommen, das Wachstum noch nicht zum Still- 
stand gekommen ist. Selbst der basale Teil des Stieles, der zuerst zu 
wachsen aufhört, ist zu dieser Zeit noch, wenn auch nur in geringem 
Maße, wachstumsfähig. Das geht auch schon daraus hervor, daß er sich 
noch an der Aufrichtungsbewegung beteiligt, die ja meist erst einige Tage 
nach dem Öffnen der Blüten zum völligen Abschluß gelangt. Man sieht 
in Abb. 6 deutlich, daß sich der untere Teil des Stieles in der Zeit zwischen 
der Bestäubung (27. I.) und dem Sichtbarwerden der Reaktion (28. I.) 
noch gehoben hat; man braucht nur auf den Winkel zu achten, den der 
Stiel mit der Infloreszenzachse bildet. 

Durch die Bestäubung der Knospe wird nun, wie man aus Tabelle 4 
ersieht, eine kräftige Wachstumsanregung, und zwar zunächst wieder, wie 
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bei den älteren Blüten, in dem oberen Teile des Stieles ausgelôst. Sie 
dehnt sich am folgenden Tage, wenn auch in schwächerem Maße, auf die 
unteren Zonen aus. 

Aus all dem folgt, daß die Umstimmung im Stiele nicht im prä- 
floralen Stadium autonom erfolgen kann. Denn wäre der Stiel schon vor 
dem Öffnen der Blüte umgestimmt, so müßten zu dieser Zeit auch unbe- 
stäubte Blüten die Umstimmungsbewegung zeigen, da der Stiel noch 
wachstumsfähig ist. Würde die autonome Umstimmung aber erst nach 





27.1. 9.20h 





28.1. 6. Il. 


Abb. 6. Calanthe Darblayana. Die Wirkung der vorzeitigen Bestäubung. Die Knospe wurde am 
27. I. 9.204 geöffnet und mit lebendem Pollen bestäubt. 


dem Offnen der Bliiten vollzogen, so kénnten nicht schon einige Tage 
vorher durch Bestäubung von Blütenknospen die Stielreaktionen auf- 
treten. Die Umstimmung kann also erst zu Beginn der neuen, post- 
floralen Wachstumsperiode zustande kommen. 

Man könnte höchstens noch daran denken, daß eine normalerweise 
autonom erfolgende und bei Abschluß der präfloralen Stielkrümmung 
beendete Umstimmung durch die vorzeitige Bestäubung beschleunigt 
würde. Dagegen spricht aber, daß auch die übrigen Lebensvorgänge der 
Blüte, wie die Abblühvorgänge im Perianth, infolge der Bestäubung nicht 
etwa beschleunigt ablaufen, sondern, wie oben besprochen, nur umge- 
schaltet werden. Dazu kommt, daß die Reaktionszeit für die Stiel- 
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Tabelle 4. Das Wachstum des Blütentiels von C. Darblayana 














Datum: | 18. 1. 20. L > L 24. L 26. L 27.1. 38.1 30. I. 
c=] | Zuwachs] , =| Zuwac! 2|2 h Z h Zuwae SF 

zone | 25 |£ § 23 123 aq di Li 
= [TS labe] % abs.| % abs! % |“ Sjape| % | Slabs. % |~ Slabs % | ans] 9 




















2,7 |3,0 | 0,3/11,1/3,0 | 0,0) 0,3,2 | 0,2| 6,113,2 | 0,0] 0,013,2 0,0 0,03,3 01 3,113,9 0,6182 
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1,5 [1,8 | 0,3'20,6 2,1 | 0,3/16,7] 2,5 | 0,4/19,0/3,0 | 0,5/20,03,2 0,2) 6,715,0 | 1,8.56,3]5,4 0,4 81 
14 [1.7 0321410 | 0,2/11,912,1 |02110,43,8 0,7133,33,1 0,3 10,713,6 | 0,5 16,1l4,8 1,233; 
1,7 [2,1 | 0,423,5 2,5 | 0,4/19,0) 3,0 | 0,5/20,1|3,7 | 0,7 a 

1,1 |1,6 | 0,5/45,52,0 | 0,4125,012,6 | 0,6'30,01 3,2 | 0,6|23,1]3,4 | 0,2 6,3/3,4 | 0,0) 0,0/4,0 














4,0 0,3) 8,1] 4,4 | 0,4/10,0/5,2 | 0,8/18,2 
0,6)14,7 








1,4 |1,8 | 0,4/28,6]2,1 | 0,3/16,7] 2,5 | 0,4/19,01 3,1 064,0 3,3 | 0,1) M 3,3 00 0,0] 3,9 | 0,6182 


mE Fir! 


<-> Stelle, wo der Fruchtknoten anfängt. Gemessen wurde der Stiel der in Abb. 6 wieder- 
stand, geöffnet und mit lebendem Pol- 


krümmung bei bestäubten Knospen nicht im geringsten länger ist als bei 
bestäubten Blüten. Schließlich bleibt zu beachten, daß es Blütenstiele 
und Infloreszenzachsen gibt, deren Wachstum zu Beginn der Blüte- 
zeit nicht ganz eingestellt bzw. überhaupt nicht retardiert wird (Linaria 
cymbalaria nach E. M. Scamipr 1922 und T'ussilago Farfara nach C. ZoLLı- 
KOFER 1924), und die, wenn unbestäubt bleibend, ihre präflorale Wachs- 
tumstendenz beibehalten, wenn befruchtet, dagegen eine Umstimmungs- 
reaktion ausführen. In letzterem Falle bleibt keine andere Möglichkeit, 
als die Umstimmung als Folge der Befruchtung anzusehen. 

Sichere Anhaltspunkte dafür, daß eine Änderung in der tropistischen 
Reaktionsweise auch in einer Zeit sistierten Wachstums eintreten und 
sich während dieser Zeit erhalten kann, hat man also bisher nicht und 
haben auch unsere Untersuchungen an Calanthe nicht ergeben. 

Der Frage, ob die Wachstumserneuerung und Umstimmung in 
kausaler Beziehung zueinander stehen, bin ich experimentell nicht näher 
getreten. Sie soll daher hier unerörtert bleiben. 

Wenn wir zum Schlusse dieses Abschnittes die Ergebnisse zusammen- 
fassen, so hat sich folgendes gezeigt: Durch das Hormon des Orchideen- 
pollens wird bei Calanthe vestita LoL. und ihren nächsten Verwandten 
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nach vorzeitiger Bestäubung mit lebendem Pollen. 
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gegebenen Blüte. Am 27. I. 29, 9.20" wurde die Knospe, die 2 Tage vor dem Aufblühen 


len bestäubt. 1 Teilstrich = 0,94 mm. 


neben einer Verschwellung des Gynostemiums und einer Verlängerung 
des Fruchtknotens sowie Verfärbungs- und Abwelkungserscheinungen am 
Perianth eine postflorale Umsti gsbewegung des Blütenstiels von der 
Narbe aus induziert. Die Wirkung des Pollenhormons beschränkt sich da- 
bei nicht darauf, ein erneutes Wachstum im Stiel anzuregen, sondern es ist 
auch, entweder direkt oder indirekt, von Einfluß auf den Umstimmungs- 
vorgang selbst. Da sich die Wirkung des Hormons über eine Schnittfläche 
hinweg geltend macht, so müssen bei dem Zustandekommen der postfloralen 
Krümmungsreaktion Stoffwanderungen zwischen Narbe und Stiel eine 
Rolle spielen. Ob aber das Hormon selbst von der Narbe aus durch das 
Gynostemium und den Fruchtknoten hindurchdiffundiert, oder ob es in an- 
derer Weise seine Wirkung ausübt, darüber können die bisher mitgeteilten 
Versuche noch keinen Aufschluß geben. 

Die im nächsten Abschnitt zu behandelnden Schwellungsvorgänge 
werden auch diese Frage klären. 





3. Die Schwellungsvorgänge am Gynostemium. 
Da bei den meisten unserer Gewächshausorchideen durch lebenden 
bzw. toten Pollen Schwellungserscheinungen am Gynostemium hervor- 
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gerufen werden, so war es nicht schwer, geeignete Objekte für die ge- 
nauere Analyse des Vorgangs zu finden. Ich experimentierte haupt- 
sächlich mit einigen Cymbidium-Arten, besonders mit ©. Lowianum 
Ross. f. und C. aloifolium Sw. Von ihnen stand mir reichliches Blüten- 
material im Laufe der Jahre zur Verfügung. Auch zeichnen sich ihre 
Gynostemien durch ihre Größe und die Auffälligkeit ihrer Schwellungen 
aus. Die Blütendauer der ersten Art beträgt über 2 Monate; die der 
zweiten dagegen ist kürzer, bei ihr machen sich auch schon nach etwa 
einer Woche schwache Verfärbungen bemerkbar, auf die ein allerdings 
ganz langsames Abblühen folgt. 

Der Versuch 10 gibt zunächst Aufschluß über den Einfluß von leben- 
dem und totem Pollen auf die Blüten verschiedener Altersstadien von 
C. Lowianum. 

Versuch 10. 
Cymbidium Lowianum. 
1. Blütenknospen. 

a) 2. III. 1922: 1 Knospe künstlich geöffnet. 7. III.: unverändert; mit leben- 
dem Pollinium von Cymbidium insigne bestäubt; Pollen haftete schwer, fiel 
zunächst mehrmals heraus. 13. III.: Verfärbung an der Basis der Lippe und 
des Gynostemiums; letzteres oben deutlich verschwollen; die beiden oberen 
Petala noch nicht völlig geöffnet; Lippe bei weitem noch nicht ausgewach- 
sen. 20. III.: Blüte welk, bei Berührung abfallend. 

b) 27. III. 1922: 1 jüngere Knospe geöffnet und selbstbestäubt ; 30. III.: Ver- 
färbung an Gynostemium- und Lippenbasis; 5. IV.: Fruchtknoten noch ge- 
wachsen; 7. IV.: Fruchtknoten noch weiter gewachsen, Blüte hat sich mehr 
geöffnet, Lippe gelblich verfärbt, Gynostemium nicht verschwollen; 9. IV.: 
die Blüte öffnet sich langsam weiter; 18. IV.: Blüte völlig geöffnet, Gyno- 
stemium etwas verschwollen; 19. IV.: Gynostemium stärker verschwollen, 
Narbe sich schlieBend; 22. IV.: Narbe fast völlig geschlossen, Gynostemium 
oben stark verschwollen; 2. V.: Gynostemium bis unten stark verschwollen 
und grün werdend; 6.V.: Auch der Fruchtknoten schwillt, die Blüte setzt an. 

c) 27. III. 1922: 1 Knospe geöffnet und mit in Wasserdampf abgetöteten Pol- 
linien von Cattleya Harrisoni bestäubt ; 30. III.: Gynostemium- und Lippen- 
basis verfärbt; 3. IV.: Fruchtknoten gelblich; 7. IV.: Keine Verschwellung 
am Gynostemium, Blüte hat sich nicht geöffnet, steht vor dem Abfallen. 

2. Junge Blüten (etwa 8 Tage offen). 

a) 15. III. 1921 : 2 Blüten mit arteigenem, lebendem Pollen bestäubt; 18. III.: 
unverändert; 21. III.: Gynostemien oben verschwollen, Narben sich schlie- 
Bend; 6. IV.: Schwellungen sind weiter gegangen, Blüten setzen an. 

b) 19. III. 1921: 2 Blüten bestäubt mit in Wasserdampf abgetöteten, art- 
eigenen Pollinien; 22. III.: Schwellung am oberen Teil der Gynostemien, 
Schluß der Narbe; 29. III.: Gynostemien oben stark verschwollen, Blüten 
vergilben. 

3. Ältere Blüten (etwa 3 Wochen offen): 

a) 3. IV. 1925: 1 Blüte bestäubt mit totem Pollinium (das seit dem vorher- 
gehenden Jahre trocken aufbewahrt worden war); 9. IV.: Beginn der Ver- 
färbung, Schwellung im oberen Teile des Gynostemiums; 11. IV.: Weiter 

geschwollen, Narbe geschlossen; Blüte stirbt später ab. 

















Untersuchungen über die Postfloration tropischer Orchideen. 369 


b) 3. IV. 1925: 2 Blüten bestäubt mit lebenden Pollinien von Dendrobium 

nobile; Blüten reagieren in derselben Weise wie vorige. 
4. Alte Blüten. 

a) 31. V.1921: 1 Blüte (schon 21/, Monate blühend) selbstbestäubt; 2. VI.: 
Gynostemium sehr stark verschwollen, auch Fruchtknoten beginnt zu 
schwellen. 

b) 1 Blüte Gynostemium oben schon schwach gelblich mit totem Pollen be- 
stäubt; 1. VI.: Gynostemium oben schwach verschwollen; 2. VI.: Schwel- 
lung stärker, Blüte vergilbend. 

c) 2. VI.1921: 1 Blüte (Gynostemium und Fruchtknoten schwach gelblich) 
mit totem Pollen bestäubt; 4. VI.: Deutlich verschwollenes Gynostemium- 
ende. . 

d) 1 Blüte (Fruchtknoten und Gynostemium schon stärker gelb) mit 2 leben- 
den, arteigenen Pollinien bestäubt; 6. VI.: Keine Wirkung, die Blüte blüht 
bald ab. 

e) 2 Blüten (Fruchtknoten und Gynostemium schon ziemlich gelb) mit totem, 
arteigenem Pollen bestäubt; 6. VI.: Keine Wirkung, das Abblühen schreitet 
schnell fort. 


Das Ergebnis des Versuchs 10 ist folgendes: Die Empfängnisfähigkeit 
der Narbe wird erst nach dem Öffnen der Blüte erreicht und bleibt bis 
kurz vor dem Abblühen erhalten. Toter Pollen, während der Eufloration 
auf die Narbe gebracht, verursacht am Gynostemium kräftige Schwel- 
lungserscheinungen, die aber nicht auf den basalen Teil übergreifen, 
vielmehr auf die Umgebung der Narbe beschränkt bleiben. Nur nach 
Bestäubung mit lebendem Pollen schwellen auch der untere Teil des 
Gynostemiums sowie der Fruchtknoten an. Ob die starke Schwellung 
an der Gynostemiumbasis schon durch die vordringenden Pollen- 
schläuche ausgelöst wird oder erst in Korrelation mit dem Schwellen des 
Fruchtknotens erfolgt, bleibt fraglich. 

Bei künstlich geöffneten Knospen, deren Narben bestäubt werden, 
machen sich Schwellungen am Gynostemium entweder überhaupt nicht 
oder nicht sogleich, sondern erst später bemerkbar, wenn die Blüte sich 
normal weiter öffnet und die Narbe ihre Empfängnisfähigkeit erlangt hat. 

Kurz vor dem Abblühen stehende Blüten lassen auch dann noch 
schwache Verschwellungserscheinungen erkennen, wenn sie schon die 
ersten Anfänge von Verfärbung aufweisen. 

Anders als ©. Lowianum verhält sich C. aloifolium mit seinen kurz- 
lebigeren Blüten. Von letzterer Art konnte ich im Frühjahr 1929 etwa 
300 Blüten zu Versuchen benutzen. Die hängenden Infloreszenzen tragen 
etwa 30 Blüten, die sich in akropetaler Reihenfolge öffnen. Das Öffnen 
der Blüten in der Infloreszenz schreitet langsam von der Basis nach der 
Spitze fort, so daß die untersten Blüten schon abblühen, wenn die 
obersten sich noch im Knospenzustande befinden. Man verfügt also bei 
jeder Infloreszenz gleichzeitig über alle Altersklassen von Blüten. 
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Versuch 11. 
Cymbidium aloifolum. 

1. Alte Blüten. 
Am 13. IV. 1929 wurde von mehreren Infloreszenzen eine größere Anzahl der 
unteren, also älteren Blüten teils mit lebendem, teils mit totem Pollen be- 
stäubt; die ältesten waren etwa 14 Tage vorher aufgeblüht; sie zeigten schon 
stärkere, die etwas jüngeren schwächere Verfärbungserscheinungen am Peri- 
anth. Am 15.IV. sowie in den folgenden Tagen war keinerlei Wirkung zu kon- 
statieren; die Blüten blühten allmählich ab. 

2. Junge Blüten und Blütenknospen. 
Nachdem am 15. IV. an den älteren Blüten noch nicht die geringsten An- 
schwellungen am Gymnostemium zu verzeichnen waren, wurden an diesem 
Tage mehrere Blüten, die erst einige Tage offen waren und vollkommen frisch 
aussahen, sowie eine Reihe von Blütenknospen, die bis zum Aufblühen zum 
Teil noch mindestens 2 Tage brauchten, mit lebendem bzw. totem Pollen be- 
stäubt. In allen Fällen trat prompt schon am nächsten Tage eine deutliche 
Schwellungsreaktion ein, die sich in den folgenden Tagen verstärkte, bei den 
mit totem Pollen bestäubten Blüten und Knospen jedoch schon nach etwa 
3 Tagen zum Stillstand kam. 

Bei dieser Cymbidium-Art besitzen also schon die gerade erst aufge- 
blühten Blüten, ja selbst Knospen, die mindestens noch 2 Tage bis zum 
Öffnen brauchen, voll empfängnisfähige Narben. Sie reagieren im allge- 
meinen sogar besser als Blüten, die schon eine Zeitlang geöffnet sind, 
selbst wenn diese noch keine auffälligen Verfärbungserscheinungen 
zeigen. Deutlich verfärbte Blüten reagieren überhaupt nicht mehr. 

In diesem Zusammenhang seien noch folgende Beobachtungen mitgeteilt: 
Wenn bei Blüten von C. Lowianum, die sich gerade zu öffnen beginnen, die Pol- 
linien auch noch so vorsichtig entfernt werden, so verfärben sich schon nach 
2 Tagen die Lippe und die unteren Partien des Gynostemiums. Die weißen Teile 
der ersteren schlagen in gelb um, während deren Basis sowie das Gynostemium, 
die auf der Innenseite mit scharf umschriebenen roten Punkten geziert sind, eine 
verwaschen rote Färbung erhalten. Bestäubt man dann mit lebendem oder totem 
Pollen, so treten trotzdem noch kräftige Verschwellungserscheinungen am Gyno- 
stemiumkopf ein. Die gleichen Verschwellungen, die sich sogar auf den Frucht- 
knoten ausdehnten, beobachtete ich übrigens auch nach Bestäubung von jungen 
Calanthe-Blüten, die, ebenfalls infolge der Entfernung der Pollinien, schon einen 
deutlichen Farbenumschlag zeigten. Zur Stielkrümmung kam es im letzteren 
Falle aber nicht, vielmehr setzte der Stiel seine offenbar schon begonnene Ab- 
welkreaktion fort. 

Da bei den genannten und einigen anderen Cymbidium-Arten sowie 
nach Firrines und meinen eigenen Beobachtungen auch bei vielen an- 
deren tropischen Orchideen nach der Bestäubung mit totem Pollen die 
Schwellung auf den apikalen Teil des Gynostemiums beschränkt bleibt, 
so fragt es sich: Liegt das daran, daß das Pollenhormon bzw. der die 
Schwellung induzierende — d. i. nach FrrriN& der in Alkohol lösliche 
— Bestandteil desselben nicht nach unten zu diffundieren vermag, oder 
daran, daß der untere Teil des Gynostemiums nicht auf diesen Stoff rea- 
giert, sondern anderer Reizanlässe bedarf? 
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Um diese Frage einer näheren Prüfung zu unterziehen, wurden Nar- 
ben von C. aloifolium und C. Lowianum möglichst lokal bestäubt, also 
entweder nur einseitig oder bloß ganz oben unterhalb des Rostellums 
oder unten an der Mündung des Griffelkanals. Außerdem wurde die 
Menge des verwendeten Pollens variiert. Der Erfolg war sehr auffallend. 


Versuch 12 (April 1929). 
1. Cymbidium aloifolium. 
Nach 2 Tagen: starke Verschwellung 


3 Blüten, Narbe mit je 1 lebendem 
Pollinium auf beiden Seiten der 
Mediane bestäubt, 


1 Blüte, mit je einem halben leben- | 


dem Pollinium beiderseits be- 
stäubt, 

3 Blüten mit je einem halben leben- 
dem Pollinium am apikalen Ende 
der Narbe unterhalb des Rostel- 
lums bestäubt, 

4 Blüten mit je einem lebendem Pol- 
linium im unteren Teile der Narbe 
an der Mündung des Griffelkanals 
bestäubt, 

6 Blüten mit je einem lebendem Pol- 
linium, 

2 Blüten mit je einem halben Pol- 
linium, 

1 Blüte mit 2 lebendem Pollinien 
einseitig bestäubt, 


symmetrisch zu beiden Seiten der 
Mediane. 

vielschwächere Reaktion als bei den 
vorigen Blüten. 


Schwellung deutlich auf oberen Teil 
des Gynostemiums beschränkt. 


Schwellung am unteren Teile des 
Gynostemiums. 

ganz einseitige Schwellung. 
desgleichen. 


beiderseitige Schwellung, da die bei- 
den Pollinien nicht genug Platz auf 


der einen Seite der Narbe haben und 
daher das eine beim Schließen auf 
die andere Seite der Narbe gelangt. 
2. Cymbidium Lowianum. 

1 Blüte mit lebendem Pollinienpaar 
von C.aloifolium einseitig be- 
stäubt, 

1 Blüte mit !/, toten Pollinium von 
Catileya labiata var. Mossiae ein- 
seitig bestäubt, 

1 Blüte desgleichen am Anfang des | Nach 3 Tagen unten kräftig geschwol- 
Griffelkanals bestäubt, len. 

1 Blüte desgleichen oben unter Ro- | Nach 3 Tagen oben deutlich verschwol- 
stellum bestäubt, | len. 


Einige der zu den Versuchen benutzten Gynostemien wurden nach 
Sichtbarwerden der Reaktion zunächst im ganzen und dann in Längs- 
schnitten durch die Mediane bzw. in Querschnitten in Höhe der Narbe 
oder etwas tiefer am Ende des Griffelkanals photographiert. Abb. 7 
zeigt zunächst die Gynostemien in toto von vorne gesehen. Zur Be- 
stäubung verwandt wurde ein einzelnes lebendes Pollinium. Beim Ver- 
gleich mit dem unbestäubten Gynostemium (Abb. 7e) sieht man deutlich, 


Nach 7 Tagen einseitig verschwollen. 


Nach 2 Tagen Narbe halb geschlossen, 
Gynostemiumeinseitig verschwollen. 
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daß das oben bestäubte (c) die Hauptschwellung im oberen Teile, das un- 
ten bestäubte (6) nur im unteren Teile und das rechts bestäubte (d) nur 
auf dieser Seite aufweist (auf der linken Seite ist die Narbe noch offen). 


Abb. 7. “Cynbédte Ph dm Die Lallenuomttten am itd nach ansich ver- 
schiedener Bestäubung der Narbe mit lebendem Pollen. a) Narbe beiderseits, b) Narbe unten am 
Ende des Griffelkanals, c) oben unterhalb des Rostellums, d) rechts, e) nicht bestäubt. 5/, nat. Gr. 
während das beiderseits bestäubte (a) auf beiden Seiten sowie oben und 
unten verschwollen ist. Noch schöner ist das auf den Längs- und Quer- 





4 KE 
c 
Abb. 8. Cymbidium aloifolium. Querschnitte durch die Gynostemien a, d u. e der Abb.7 (in 


Höhe der Narbe). a = beiderseits, d = rechts bestäubt, e = unbestäubt. Vergr. etwa 30 X. 


schnitten (Abb. 8 u. 9) zu erkennen. Die Schwellungen kommen durch 
Hypertrophie der Zellen zustande. Die Aufnahmen sind 2 Tage nach der 
Bestäubung gemacht. 

Später, wenn die Wirkung der Pollenschläuche in die Erscheinung 
tritt, werden die Unterschiede naturgemäß unschärfer. Trotzdem — be- 
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nutzt man für einseitige Bestäubung statt eines ganzen Polliniums nur 
einen Bruchteil eines solchen, so tritt der Gegensatz zwischen der be- 





e 
Abb. 9. Cymbidium aloifolium. a u.b Längsschnitte durch die Gynostemien b und c der Abb. 7, 
e dsgl. durch eine unbestäubte Blüte. a = unten, b = oben bestäubt. Vergr. etwa 30 X. 





i ge: | 
ae 3 
4 


a 

Abb. 10. Cymbidium aloifolium. Querschnitte durch die Gynostemien zweier Blüten (etwas unter- 

halb der Narbe), von denen a) beiderseits mit je einem halben, b) beiderseits mit je einem ganzen 
Pollinium bestäubt worden war. 2 Tage nach der Bestäubung. Vergr. etwa 30 X. 


stäubten und der unbestäubten Seite auch späterhin noch sehr scharf 
hervor. Erstere schwillt bis zur Basis des Gynostemiums deutlich an, 
während die andere Seite nicht die geringste Andeutung der Reaktion 
26a 


Planta Bd.9. 
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zeigt. Freilich kam es in diesen Fällen nicht zur Befruchtung, und die 
Schwellung erreichte niemals die Ausmaße wie bei Verwendung eines 
ganzen Polliniums oder gar eines Polliniumpaares. 

Die Abhängigkeit des Schwellungsgrades von der Menge der ver- 
wendeten Pollen zeigt besonders schön ein Vergleich der Abb. 10a und 
10b, in denen zwei Gynostemien 2 Tage nach der Bestäubung im Quer- 
schnitt wiedergegeben sind; dabei war die Narbe des ersteren beider- 





or 
Abb. 11. Cymbidium aloifolium. Die Wirkung lokaler Bestäubung der Narbe mit totem Pollen. 
a) Längsschnitt durch ein Gynostemium, dessen Narbe am Ende «les Griffelkanals, b) im oberen 
Teil unterhalb des Rostellums bestäubt worden war (die Pfeile bezeichnen die Stelle, bis zu der die 
Schwellung herunterging), c) Querschnitt durch ein Gynostemium mit einseitig bestäubter Narbe. 
Vergr. etwa 30 X. 

seitig mit je einem halben, die des letzteren mit je einem ganzen Pol- 
linium belegt worden. 

Bei Bestäubung mit fotem Pollen beobachten wir die gleiche lokale 
Reaktion, die anfangs auch etwa dieselbe Stärke erreicht, aber schon nach 
etwa 3 Tagen zum Stillstand kommt. Der lebende Pollen wirkt also in 
den ersten 2 Tagen wahrscheinlich auch nur durch sein Pollenhormon. 
Das kann man auch daraus ersehen, daß man mit viel totem Pollen (drei 
Pollinien) zunächst eine viel stärkere Schwellung erhält, als mit wenig 
lebendem (ein oder ein halbes Pollinium). Später wird das allerdings 
anders, wenn die Pollenschläuche in Wirksamkeit treten und sich da- 








Untersuchungen über die Postfloration tropischer Orchideen. 375 


durch die Schwellung auch auf die Basis des Gynostemiums ausdehnt. 
Abb. 11 zeigt das Gynostemiumende mehrerer Blüten von C. aloifolium, 
deren Narben mit je einem totem Pollinium in gleicher Weise wie oben 
lokal bestäubt wurden. Man erkennt auch hier auf den Längs- und Quer- 
schnitten die enge Begrenztheit der Wirkungssphäre des Pollenhormons. 
C. Lowianum verhält sich bei lokaler Bestäubung mit totem Pollen ganz 
entsprechend. Ich verweise daher nur auf Abb. 12; hier ist das Gynoste- 
mium einer Blüte wiedergegeben, die 8 Tage vor der Aufnahme mit drei 
toten Pollinien von C. aloifolium bestäubt worden war. Man sieht, wie 
rechts die Narbe durch Schwellung ihres Randes geschlossen, links da- 
gegen noch geöffnet ist. 

Da also der Umfang der Schwellung des Gynostemiames einerseits 
in hohem Maße von der Menge des verwendeten Pol- 
lens abhängig, andererseits auch in den sicher reak- 
tionsfähigen apikalen Teilen des Gynostemiums lokal 
begrenzt ist, so diirfen wir wenigstens dem die Schwel- 
lung verursachenden Bestandteile des Hormones nur eine 
sehr geringe Diffusionsfähigkeit zusprechen. Diese mag 
— was mir übrigens auch noch zweifelhaft ist — schlieB- 
lich noch ausreichen, um bei den Orchideen, bei denen 
nach Frrrme toter Pollen eine schwache Schwellung , 
des Fruchtknotens auslöst und die dabei sämtlich durch 40). 12. Cumbidtum | 
äuBerst kurze Gynostemien ausgezeichnet sind (Arach- Jones er > 
nanthe Sulingi, Rhynchostylis retusa, Aerides odoratum), seitiger Bestäubung der 
das Vordringen der Stoffe in den Fruchtknoten zu inne mit kobem Pollen. 
ermöglichen. Es ist aber ausgeschlossen, daß bei Ca- geöffnet. 5 Tage nach 
lanthe mit seinem mittellangen Gynostemium das Pol- “* Pestaubung aufze- 
lenhormon durch dieses und den Fruchtknoten bis in Verer. etwa 2:1. 
den Blütenstiel hineindiffundiert, um hier innerhalb eines Tages die Um- 
stimmung und das erneute Wachstum anzuregen. Auch ist nicht anzu- 
nehmen, daß die Auslösung dieser Vorgänge auf Rechnung des anderen 
Bestandteiles des Hormons, des in Alkohol nicht löslichen, den man 
dann als leichter diffusibel ansprechen müßte, zu setzen ist. Denn nach 
Fırrins bewirkt dieser Bestandteil nur vorzeitiges Abblühen, ist aber 
ohne Einfluß auf Wachstumsvorgänge, auf denen ja die Schwellungen 
sowohl wie die Stielbewegungen beruhen. 

Auch noch auf andere Weise habe ich nachweisen können, daß das die 
Schwellung verursachende Hormon einen schlecht diffusiblen Körper 


darstellt. 





Versuch 13. 


1. Cymbidium Lowianum. 
a) 19. V. 1921 : 2 Blüten, Gynostemium dicht unter der Narbe durchschnitten, 
abgeschnittener Teil wieder aufgesetzt, mit Narbensekret Schnittrand ver- 
26* 
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strichen, Narbe mit 2 abgetöteten Pollinien bestäubt; 21. V.: deutlich 
Schwellung unterhalb der Schnittfläche; 22. V.: Schwellung etwas stärker 
geworden; 4. VI.: die Schwellung ist auf den obersten Teil des Stumpfes 
beschränkt geblieben; der Spitzenteii ist nicht geschwollen und hat inzwi- 
schen zu welken begonnen. 

b) 2 Blüten, Gynostemium unterhalb der Narbe durchschnitten, Spitze wieder 
aufgesetzt, Wundränder mit Narbensekret und Agar verklebt, mit 3 toten 
Pollinien bestäubt; 28. V.: deutliche Schwellungen dicht unterhalb der 
Schnittfläche, die bis zum 2. VI. sich noch etwas verstärkten. 

2. Cymbidium giganteum. 

c) 7. XI. 1928: 2 Blüten behandelt wie vorige, nur wird die Spitze mittels 
Gelatine dem Stumpf wieder aufgeklebt, so daß Stumpf und Spitze durch 
eine dünne Gelatineschicht getrennt sind; bis zum 15. XI. ist keine Wirkung 
zu konstatieren. = 

3. Cymbidium aloifolium. 

d) 11. IV. 1929: 3 junge Blüten ebenso wie die von C. giganteum behandelt; 
am 15. IV. keinerlei Schwellung unterhalb der Schnittfläche. 

e) 6. IV. 1929: 2 Blüten, Gynostemium von Spitze bis unterhalb der Narben- 
Biche sed — in den Spalt ein sehr dünnes, mit Gelatine getränktes 

He heibchen eingefiihrt, dann die eine Seite der Narbe mit 
2 toten Pollinien bestäubt; 11. IV.: schwache Schwellung auf der bestäub- 
ten Seite, keinerlei Wirkung auf der unbestäubten. 
4. Odontoglossum crispum. 

f) 21. V.1921:2 Blüten, Narbe abgeschnitten,wieder aufgesetzt, Wundränder 
mit Narbensekret von C. Lowianum verklebt, dann mit 4 toten Pollinien 
bestäubt; 23. V.: Narbe hat sich geschlossen; 25. V.: schwache, aber deut- 
liche Schwellung unmittelbar unter der Schnittfläche. 


Nur wenn man die abgeschnittene Narbe nach Bestäubung mit totem 
Pollen ohne Zwischenschicht wieder aufsetzt, findet man also unterhalb 
der Schnittfläche eine schwache Schwellungsreaktion. Sobald man aber 
eine dünne Gelatineschicht zwischenschaltet, so bleibt jenseits derselben 
jeder Effekt aus. 

Um festzustellen, ob alle Teile der Narbe zur Aufnahme des von dem Pollen- 
hormon ausgehenden Schwellungsreizes gleichbefähigt sind, oder ob bestimmte 
Stellen der Narbe als besondere Perzeptionszonen zu gelten haben, hatte FITTING 
an Phalaenopsis amabilis schon einige Versuche mit lokaler Bestäubung der Narbe 
angestellt, die uns in diesem Zusammenhang interessieren. Er hatte einmal, ohne 
die Narbenfläche zu berühren, Pollinien in den hier besonders weiten Griffelkanal 
eingeführt, das andere Mal nur die oberste Spitze der Narbenfläche bestäubt und 
in jedem Falle Verschwellungserscheinungen und Schließen der Narbe beobachtet. 
Bei dem ganz anderen Ziel seiner Versuche hat er aber wohl nicht darauf geachtet, 
jedenfalls nicht erwähnt, ob die Schwellung sich beidemal über den ganzen Gyno- 
stemiumkopf gleichmäßig verteilte oder je nach dem Ort der Bestäubung lokal 
verschieden war. 

Es schien mir nun weiterhin wünsehenswert, die Frage zu klären, ob 
nur von intakten Stellen der Narbe aus Schwellungsvorgänge am Gy- 
nostemium erzielt werden können oder ob das auch auf anderem Wege 


möglich ist. 
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Versuch 14. 
1. Cymbidium Lowianum. Bis 2. VI. keinerlei Wirkung. 
26. V. 1921: 2 Blüten, Narbe ausgekratzt, a 
mit lebendem Pollen bestaubt, 


1 Bliite Narbe ausgekratzt, dann mit einem se 
in Narbensekret eingehüllten Pollinium 
belegt 
1 Blüte, Einschnitt in den Rücken des Gy- = 
nostemiums, darin 1 lebendes Pollinium 
1 Blüte, Narbe abgeschnitten, Griffel- - 
kanal ausgekratzt, die übrige Schnittfläche 
mit Narbensekret bestrichen, darauf 
oberhalb und unterhalb des Narbenkanals 
1 Pollinium 
1 Blüte, wie vorige behandelt, aber Polli- os 
nium mit Narbensekret eingefiihrt 
1 Blüte, Pollinium mit Narbensekret in 7 
Einschnitt des Fruchtknotens 
2. Cymbidium aloifolium. 
15. IV. 1929: 2 Blüten, Narbe ausgekratzt, | Bis 18. IV. keinerlei Wirkung. 
mit 1 lebendem Pollinienpaar bestäubt 
2 Bliiten, in Einschnitt vom Riicken des os 
Gynostemiums lebendes Pollinium mit 
Narbensekret 
3. Odontoglossum crispum. 
26. V.: 2 Blüten, Einschnitt in Rücken des | Bis 28. V. und später keine Wir- 
Gynostemiums, der nicht bis zum Griffel- kung. 
kanal geht, in den Einschnitt ein Pollinium 
von C. Lowianum eingeführt. 





Obwohl es sich bei Cymbidium Lowianum und C. aloifolium nicht um 
Pflanzen handelt, deren Bliiten bei Verwundung der Narbe so schnell ab- 
blühen, daß sie in kurzer Zeit reaktionsunfähig würden, so war es doch 
nicht möglich, durch Belegen einer Narbe, die vorher ausgekratzt, also 
stark auf ihrer papillentragenden Oberfläche verwundet war, mit totem 
oder lebendem Pollen eine Reaktion zu erhalten. Ebenso ergebnislos ver- 
liefen Versuche, bei denen ein Einschnitt in den Rücken des Gynoste- 
miums gemacht und in diesen ein Pollinium mit oder ohne Narbensekret 
eingefügt wurde usw. Den gleichen Mißerfolg hatte auch Morita (1918, 
S. 47), als er in das Gewebe des Gynostemiumendes von Cymbidium 
virens LDL. eine Injektion mit Pollenextrakt machte. Wenn man da- 
gegen die Narbe abschneidet und in den Griffelkanal ein Pollinium ein- 
führt, werden deutliche Schwellungen im Gynostemiumstumpf beob- 
achtet (nach Versuchen an Laelia anceps, Herbst 1928), während sie un- 
terbleiben, wenn man den Pollen allein oder mit Narbensekret neben dem 
Griffelkanal auf das Gewebe der Schnittfläche auflegt (nach Versuchen 
mit Cymbidium Lowianum, Frühjahr 1921). Danach scheint es also, als ob 
der Einfluß des Hormons sich nur von einer intakten Narben- bzw. Grif- 


Planta Bd. 9. 26b 
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felkanaloberfläche aus geltend machen kann. Womit das zusammen- 
hängt, entzieht sich unserer Kenntnis. Vertreter anderer Familien ver- 
halten sich nach den Untersuchungen von STRASBURGER (1886) und 
E. Karz (1926) in diesem Punkte anders: nach ersterem keimen bei ge- 
wissen Solanaceen und Liliaceen auch auf dem Griffelquerschnitt die 
Pollenkörner normal aus, bei T'ulipa Gesneriana wird sogar normale Be- 
fruchtung erzielt; nach letzterer erhält man auf dem Griffelstumpf nur 
dann Keimung, wenn der mit Pollen belegte Querschnitt durch aufge- 
tragenes Narbensekret oder auf andere Weise feucht gehalten wird. Die 
Bedeutung des Narbensekretes erblickt E. Karz darin, die Narbe und 
den Pollen vor dem Austrocknen zu schützen. Ob diese Auffassung auch 
für die Orchideen zulässig ist, müßte durch besondere Versuche geprüft 
werden. 

Daß schwache Verwundungen der Narbe — etwa durch mehrere 
Nadelstiche — die Schwellungserscheinungen bei nachträglicher Be- 
stäubung mit totem Pollen nicht verhindern, haben mir Versuche an 
beiden Cymbidium-Arten gezeigt. Ebenso bleiben auch, wie oben (S.369f.) 
gezeigt wurde, die Narben solcher Blüten, die wegen ihres Alters oder in- 
folge gewisser Eingriffe (Entfernung der Pollinien) schon postflorale 
Verfärbungen aufweisen, bei gewissen Orchideen noch eine Zeitlang reak- 
tionsfähig. 

Schließlich seien noch einige Versuche mitgeteilt, die zeigen, daß selbst 
Narben, die infolge Bestäubung mit totem Pollen sich durch Verschwel- 
lung ihrer Ränder schon zu schließen beginnen, damit nicht die Fähigkeit 
verlieren, lebenden Pollen zur Keimung zu bringen. 

Versuch 15. 


1. Cymbidium Lowianum. 

a) 21. V.1921: 1 Blüte, Narbe mit totem Pollen bestäubt; 1. VI.: Gynoste- 
mium oben ein wenig, 2. VI.: sehr deutlich verschwollen; nunmehr mit 
lebendem Pollen nach Entfernung des toten bestäubt; 5. VI.: die Schwel- 
lung hat stark zugenommen und sich auf die Basis des Gynostemiums und 
den Fruchtknoten ausgedehnt; 6. VI.: Schwellung noch weiter verstärkt; 
8. VI.: die Blüte beginnt abzusterben, keine weitere Schwellung. 

b) 2. VI. 1921: 1 Blüte mit totem Pollen bestäubt; 4. VI.: Gynostemiumkopf 
deutlich verschwollen, toter Pollen entfernt, mit 2 lebenden Pollinien be- 
stäubt; bis zum 10. VI. schwillt das Gynostemium in seiner ganzen Länge 
stark an, ebenso hatsich der Fruchtknoten deutlich vergrôBert; vom 12. VI. 
ab langsames Absterben. 

2. Cymbidium aloifolium. 

c) 6. IV. 1929: 2 Blüten, Narbe einseitig mit totem Pollen bestäubt; 8. IV.: 
Gynostemium oben einseitig verschwollen, Narbe halb geschlossen, nun- 
mehr die noch offene Narbenhälfte mit lebendem Pollinium bestäubt; 
10. IV.: Narbe vollstandig geschlossen, starke Verschwellung des Gyno- 
stemiums; 13. IV.: dieselbe erstreckt sich auch auf den unteren Teil des 
Gynostemiums und den Fruchtknoten; die Blüten setzen trotzdem später 

nicht an. 
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3. Odontoglossum crispum. 

d) 2. VI. 1921: 2 Blüten bestäubt mit totem Pollen von Odontoglossum pesca- 
torii; 3. VI.: vormittags Narben beginnen sich zu schlieBen, nachmittags 
fast geschlossen; 4. VI.: Gynostemien verschwollen; zwischen die nunmehr 
völlig abgeschlossenen Narbenrander wird von unten je ein lebendes Pol- 
linium eingeführt; 5. VI.: Gynostemium stark geschwollen, Fruchtknoten 
verlängert, Lippe bräunlich, die übrigen Perianthblätter glasig werdend; 
6. VI.: Fruchtknoten noch stärker verlängert und angeschwollen; Lippen 
entfernt, weil faulend; 10. VI.: Fruchtknoten noch grün und noch etwas 
gewachsen, Gynostemium noch stärker verschwollen; I2. VI.: die Frucht: 
knoten beginnen zu vergilben; einige Tage später fallen beide Blüten ab. 

Ungeklärt, wie übrigens bei den meisten Reizleitungsvorgängen, ist 
die Frage, ob es sich bei dem durch das Pollenhormon induzierten forma- 
tiven Reizvorgang um primäre oder sekundäre Reizleitung handelt, ob 
also die Narbenoberfläche nur als Suszeptionsorgan aufgefaßt werden 
muß und das Hormon selbst von Zelle zu Zelle diffundiert, um hier Wachs- 
tumsanregungen zu geben, oder ob die Narbenfläche als Perzeptions- 
organ dient und hier unter dem Einfluß des Hormons entstehende be- 
sondere Reizstoffe weitergegeben werden. Eine Entscheidung dieser 
Frage ist schwierig. Ich glaubte aber wenigstens prüfen zu sollen, ob aus 
verschwollenem Gynostemiumgewebe Stoffe extrahiert werden können, 
die, auf intakte Narben gebracht, ihrerseits wieder Verschwellungen her- 
vorzurufen vermögen. Extrakt aus gewöhnlichen Gynostemien ist nach 
Versuchen Frrrines (1909, S. 56) an Phalaenopsis dazu nicht imstande. 
Ein Versuch, den ich im Frühjahr 1929 mit Gynostemium-Extrakt erfolg- 
reich bestäubter Blüten von Cymbidium aloifolium anstellte, verlief, wie 
ich allerdings kaum anders erwartete, negativ. 

Von den in diesem Abschnitt gewonnenen Ergebnissen hebe ich 
schließlich nur eins, das mir für unsere Fragestellung am wichtigsten 
erscheint, noch einmal besonders hervor, nämlich den Nachweis, daß der- 
jenige Bestandteil des Pollenhormons, der die Schwellungsersch gen 
am Gynostemium hervorruft, in seiner Wirkung lokal beschränkt ist, weshalb 
es als gänzlich ausgeschlossen gelten darf, daß von ihm ein direkter Einfluß 
auf die Stielkriimmungen bei Calanthe ausgeübt wird. 


III. Besprechung der Ergebnisse. 

1. Für die Tatsache, daß bei Vanda coerulea ein Abschneiden der 
Narbe die Blütendauer nicht abkürzt, eine Verwundung der Narbe jedoch 
sehr baldiges Abblühen hervorruft, wobei der Einfluß der Verwundung 
sich auch über eine Schnittfläche hinweg geltend macht, gibt es zwei Er- 
klärungsmöglichkeiten : 

Erstens — und das ist wohl die nächstliegende Auffassung —: die 
Narbe hat auf die autonome Entwicklung der Blüte keinen wesentlichen 
Einfluß. Sie ist dafür etwa so unwichtig, wie es die Sepala und Petala zu 
sein pflegen. Amputation der Narbe löst daher ebensowenig eine Abblüh- 
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reaktion aus wie Entfernung eines oder mehrerer Perianthblätter. Da- 
gegen ist die Narbe als ein Suszeptions- bzw. Perzeptionsorgan für trau- 
matische Reize aufzufassen. Da diese Reize über eine Schnittfläche hin- 
weg ihre Wirkung ausüben, so müssen durch die Verwundung selbst oder 
einen sich anschließenden Erregungsvorgang Stoffe entstehen, die nach 
abwärts diffundieren und das Abwelken der Blüte in einer im übrigen 
nicht näher bekannten Weise verursachen. 

Zweitens: Die Narbe ist an der Regulation der autonomen Entwick- 
lungsvorgänge der Blüte beteiligt, ihre Funktion kann aber nach ihrer 
Entfernung anderweitig ersetzt werden. Für diese zunächst vielleicht 
weniger einleuchtende Annahme läßt sich folgendes anführen : Durch die 
Untersuchungen Sünines (1923, 1925), Dozxs (1926) und anderer wissen 
wir, daß bei der Haferkoleoptile einige Zeit nach der Dekapitierung die 
wachstumsregulierende Funktion der Spitze vom apikalen Teile des 
Stumpfes übernommen wird. Daher ist die nach der Operation zu beob- 
achtende Reaktion, bestehend aus Retardierung des Stumpfwachstums, 
nach etwa 5 Stunden ausgeklungen und wieder normale Wachstumsge- 
schwindigkeit erreicht. Ähnlich kann der Fall bei den genannten Orchi- 
deen liegen. Nur muß die physiologische Regeneration der Narbe schon 
erfolgt sein, bevor die Reaktion, hier der Abblühvorgang, einsetzt. Die 
Parallele läßt sich noch weiter verfolgen. Bei Avena unterbleibt die 
Spitzenregeneration, wenn das abgeschnittene Koleoptilende dem 
Stumpfe wieder aufgesetzt wird. Nun sahen wir, daß sowohl bei Pha- 
laenopsis amabilis wie bei Vanda coerulea, wenn die Narbe einfach ampu- 
tiert wird, keine, falls sie aber nach der Amputation, auch ohne verwun- 
det zu werden, wieder aufgesetzt wird, vielfach eine Abkürzung der 
Blütendauer erfolgt. Durch das Wiederaufsetzen kann demnach die 
Neubildung der Narbenfunktion verhindert bzw. verzögert werden. 

Ein bei meinen Versuchen mit Vanda coerulea becbachteter Fall, daß 
sich nach Wiederaufsetzen einer schwach verwundeten Narbe auf den 
Gynostemiumstumpf zunächst eine deutliche Verfärbung der Kron- 
blätter bemerkbar machte, diese Reaktion aber nach einiger Zeit sistiert 
wurde, wäre dann so zu erklären, daß die anfänglich durch die wieder- 
aufgesetzte Narbe verhinderte Regeneration der Narbenfunktion sich 
nachträglich noch durchsetzen konnte. Nebenbei zeigt diese Beobach- 
tung, daß ein begonnener Abblühvorgang nicht naturnotwendig bis zum 
Ende ablaufen muß, sondern unterbrochen werden kann, um erst am 
Schluß der autonomen Blütendauer zu Ende geführt zu werden. 

Entscheidet man sich für die zweite Möglichkeit und weist der Narbe 
eine regulatorische Rolle im autonomen Entwicklungsgeschehen der 
Blüte zu, so kann man ihre durch die Verwundung erfolgende völlige oder 
teilweise Ausschaltung als den Faktor betrachten, der das Abblühen in- 
duziert. Damit würde die Narbe der genannten Orchideen ihre eigen- 
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artige Rolle als Suszeptor für Wundreize verlieren und sich funktionell 
eng an die von Origanum und der anderen Dikotylen anschließen. 

Eine sichere Entscheidung der hier erörterten Alternative läßt sich 
zur Zeit nicht herbeiführen. Wenn man zugunsten der ersten Möglich- 
keit anführen wollte, daß manchmal schon eine ganz geringfügige Ver- 
wundung der Narbe Abblühen hervorruft, so könnten natürlich auch 
ebensogut die in dem Gynostemium normalerweise herrschenden Regu- 
lationen dadurch derart beeinflußt werden, daß bei Blüten, die sich in 
einem sehr labilen Zustande befinden, die Entwicklung umgeschaltet 
wird. 

2. Die Wirkung des Pollenhormons auf die Narbe der Orchideenbliite 
besteht in der Auslösung von Schwellungsvorgängen am oberen Ende des 
Gynostemiums. Sei es nun, daß das Hormon selbst von der Narbe aus in 
das Gynostemium vordringt, sei es, daß an der Narbenoberfläche infolge 
eines Perzeptionsvorganges entstehende Reizstoffe in das Gynostemium- 
gewebe diffundieren, in jedem Fall ist, wie durch besondere Versuche ein- 
wandfrei nachgewiesen werden konnte, die Wirkung örtlich und zeitlich 
eng begrenzt. Das Hormon bzw. die unter seinem Einfluß entstehenden 
Reizstoffe sind als schlecht diffusible Körper anzusehen. Die Schwel- 
lungsvorgänge sind denn auch die einzigen Reaktionen, die unmittelbar 
von ihnen hervorgerufen werden. 

Was die übrigen Postflorationserscheinungen anlangt, an scheinen mir 
vor allem die hier näher untersuchten Umst im 
Blütenstiel auf die Frage nach der Bedeutung der Narbe i im Lakes der 
Orchideenblüte neues Licht zu werfen und daher in erster Linie unser 
Interesse zu beanspruchen. Ihre Besprechung sei darum vorausgestellt. 

Zunächst wurde hier die für das Umstimmungsproblem wichtige Be- 
obachtung gemacht, daB sich Blütenknospen schon tagelang vor dem 
Aufblühen mit Erfolg bestäuben lassen. In diesem Entwicklungsstadium 
ist aber weder das präflorale Wachstum noch die geonegative Bewegung 
des Blütenstiels durchgeführt. Diese Vorgänge gelangen erst einige Tage 
nach der Öffnung der Blüte zum völligen Abschluß. Durch die Bestäu- 
bung der künstlich geöffneten Knospen wird nun die präflorale Ent- 
wicklung in kurzer, Zeit sistiert. Das Wachstum der Perianthblätter 
kommt zum Stillstand. Sie gelangen daher auch nicht zur Entfaltung, 
sondern welken nach einiger Zeit. Der Knospenstiel aber wendet sich, 
ohne sich vorher noch irgendwie nennenswert aufgerichtet zu haben, nach 
abwärts und zeigt schon nach 24 Stunden in ausgesprochenstem Maße 
die postflorale Krümmung, die dann ganz normal weiterschreitet. Die 
noch in vollem Gange befindliche präflorale Entwicklung der Knospen 
wird also durch die Bestäubung kurzerhand in die postflorale umge- 
wandelt. Diese Umschaltungsreaktion erfolgt in der gleichen Weise und 
mit derselben Geschwindigkeit wie bei einer schon seit Tagen geöffneten 
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Blüte, deren Stielwachstum längst zum Stillstand gekommen ist. Da nun 
die Umstimmung im Knospenstiel zur Zeit der Bestäubung noch nicht 
erfolgt sein kann — sonst müßte sie ja bei der noch vorhandenen Wachs- 
tumsfähigkeit des Stieles in die Erscheinung treten —, so ist einwandfrei 
festgestellt, daß durch die Bestäubung der Knospen nicht nur das po.t- 
florale Stielwachstum angeregt, sondern auch die Umstimmung veranlaßt 
wird. Daraus darf man aber folgern, daß auch bei der entfalteten Blüte 
erst durch die Bestäubung der Stiel wmgestimmt und nicht nur der Anstoß 
zu erneutem Wachstum gegeben wird. 

Von Wichtigkeit ist weiterhin die Feststellung, daß die Befruchtung 
als auslösender Faktor für die Umstimmung und die erste Anregung zu 
erneutem Wachstum des Stieles nicht in Betracht kommt; denn zur 
Blütezeit sind die Samenanlagen noch gar nicht befruchtungsfähig. Auch 
das Eindringen der Pollenschläuche in die Fruchtknotenhöhlung ist 
nicht erforderlich; die Stielkriimmung wird auch von totem Pollen, der 
auf die Narbe gebracht wird, ausgelöst. Nun sahen wir aber, daß das 
Pollenhormon, also der im toten Pollen wirksame Bestandteil, unmittel- 
bar nur die Schwellungsvorgänge am Gynostemiumkopf hervorruft. Die 
Annahme, daß dieser Stoff durch das Gynostemium und den Frucht- 
knoten bis in den Blütenstiel hinabwandert und dort die Stielbewe- 
gungen dirigiert, mußte wegen der schlechten Diffusionsfähigkeit des 
Stoffes völlig ausscheiden. Daraus folgt, daß die durch das Pollenhormon 
verursachte Schwellung für das Verhalten des Stieles ausschlaggebend ist. 
Zwischen den Stielbewegungen und den Schwellungsvorgängen am Gynoste- 
mium muß eine Korrelation bestehen. 

Es ist dies ein Schluß, gegen den bei Berücksichtigung unserer son- 
stigen Kenntnisse über die Ursachen der postfloralen Blütenstielbe- 
wegungen nichts einzuwenden ist. Denn bei Blüten der verschiedensten 
Pflanzen, z. B. der von E. M. Scumrrr (1922) untersuchten Scrophu- 
lariaceen und Althaea rosea, der von SCHWIEKER (1924) studierten 
Geraniaceen, des von C. ZOLLIKOFER (1924) bearbeiteten Tussilago 
Farfara und anderen besteht zweifellos auch eine solche Korrelation, und 
zwar zwischen den durch die Befruchtung hervorgerufenen Entwick- 
lungsvorgängen in den Samenanlagen und dem Fruchtknoten einerseits 
und den postfloralen Bewegungen des Stieles andererseits. Die hier als 
Folge der Befruchtung entstehenden und als Ursache für die Stiel- 
krümmung anzusehenden meristematischen Gewebe können aber nach 
den Untersuchungen SOHWIEKERS an Pelargonium zonale durch solche er- 
setzt werden, die durch Impfung mit Bacterium tumefaciens am Frucht- 
knoten erzeugt werden. Es scheint mithin nur darauf anzukommen, daß 
am apikalen Ende der Blütenstiele ein im Wachstum begriffenes Gewebe 
geschaffen wird, aber gleichgültig zu sein, wie es zustande kommt. 
Die durch das Pollenhormon verursachten Schwellungen beruhen zwar 


Untersuchungen über die Postfloration tropischer Orchideen. 383 


nicht auf Zellvermehrung, sondern auf Zellhypertrophie. Immerhin ent- 
steht auch hier ein größerer wachstumsfähiger Zellkomplex. Es scheint 
mir daher nicht zweifelhaft, daß dieses apikal gelegene Schwellungs- 
gewebe die gleiche Rolle wie die genannten meristematischen Gewebe be- 
sitzt, und daß von ihm aus korrelativ die Umstimmungsbewegung ver- 
anlaßt wird — allerdings nur das Zustandekommen dieser Bewegung ; 
für ihren Fortgang sind die Befruchtung und die durch sie ausgelösten 
stärkeren Schwellungen am Gynostemium und Fruchtknoten notwendig. 

Die Schwellungsvorgänge können aber auch gleichzeitig die Ursache 
für das vorzeitige Abblühen der Blüten nach der Bestäubung mit totem 
Pollen sein. Schon FITTING hat diese Möglichkeit erörtert, ohne ihr aller- 
dings besonders sympathisch gegenüber zu stehen. ‚In allen den Fällen 
nämlich‘, meint er (1909, S. 72), „wo Schwellen des Gynostemiums und 
vorzeitiges Abblühen. hervorgerufen werden, kann nach meinen Beob- 
achtungen bald der eine, bald der andere Prozeß zu erst beginnen“. Dem 
ist entgegenzuhalten, daß eine beginnende Schwellungsreaktion ihren 
Einfluß schon geltend machen könnte, ehe sie sicher nachweisbar ist. 
Bei anderen Blüten, z. B. nach OEHLKERs (1922) bei T'ropaeolum majus, 
findet ja die Stielbewegung so schnell nach der Befruchtung statt, daß 
höchstens deren allererste Folgen an der Eizelle, nicht aber irgend- 
welche Wachstumsvorgänge in den Samenanlagen und am Frucht- 
knoten feststellbar sind. Letztere können trotzdem schon begonnen 
haben; um sie sicher nachzuweisen, muß natürlich die Vergrößerung der 
einzelnen Zellen erst ein gewisses Ausmaß erreicht haben. 

3. Wir sahen also, daß bei gewissen tropischen Orchideen die durch 
das Pollenhormon und durch die Befruchtung ausgelösten Verschwel- 
lungen am Gynostemium und Fruchtknoten die Entwicklung der Blüte 
korrelativ beeinflussen. Eine Korrelation besteht möglicherweise auch 
während der Anthese zwischen der Narbe und den übrigen Blütenteilen. 

Wie haben wir uns nun diese von dem schwellenden Gynostemium und 
Fruchtknoten bzw. von der Narbe ausgehenden Einflüsse vorzustellen? 

Damit stoßen wir auf die Kernfrage des Korrelationsproblems. Sie 
wird bei allen Korrelationserscheinungen in Anbetracht der außer- 
ordentlichen Tragweite, die sie für unsere entwicklungs- und reizphysio- 
logischen Vorstellungen hat, immer wieder aufgeworfen. In dem Streit 
der Meinungen handelt es sich meist um die Alternative, ob bei zwei in 
Korrelation miteinander stehenden Organen das eine als Produktions- 
stätte für Hormone anzusehen ist, die nach dem anderen hindiffundieren, 
um hier ihre Wirkung auszuüben, oder ob das eine als „Attraktions- 
zentrum‘ für Stoffströme dient und die dauernde Unterhaltung diese 
Ströme das andere Organ beeinflußt. Auf Grund des Studiums der Kor- 
relationserscheinungen bei der Haferkoleoptile neigt man heute allge- 
mein mehr zu der ersten Auffassung. 
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Ohne mich hier auf eine nähere Erörterung dieser Frage einzulassen, 
die soeben erst wieder von K. BEHRE (1929) in dieser Zeitschrift behan- 
delt wurden ist, und die bei der Heterogenität der Korrelationserschei- 
nungen vielleicht gar keine einheitliche Beantwortung erfahren wird, 
möchte ich für unseren Fall nur auf einen Punkt hinweisen : Der tonische 
Einfluß der nach der Bestäubung einsetzenden Schwellungsvorgänge er- 
streckt sich nicht nur auf den Blütenstiel, sondern darüber hinaus auch 
auf die ganze Infloreszenzachse. Denn wird eine Blüte — etwa am Ende 
der Blütezeit — befruchtet, so bleibt, wie man bei vielen tropischen 
Orchideen jederzeit beobachten kann, der ganze unterhalb gelegene Teil 
der Inflorezenz über die autonome Lebensdauer hinaus noch lange Zeit 
(meist viele Monate) am Leben. Dabei können Blütenstiel und Inflores- 
zenzachse auch anatomische Veränderungen erfahren. 

Ich kann mir nun schwer vorstellen, daß etwa eine einzige sich am 
Ende einer Infloreszenz entwickelnde Frucht von Vanda oder Cym- 
bidium oder Calanthe als Produktionsstätte für besondere Wuchsstoffe 
bzw. Entwicklungsregulatoren dient. Diese müßten über einen halben 
Meter weit — bei anderen Formen noch weiter — in den Infloreszenzen 
nach unten wandern, um auch die basalen Teile monatelang am Leben 
zu erhalten, während sonst die ganze Infloreszenz kurze Zeit nach dem 
Abblühen der Endblüte abstirbt. Gerade in der ersten Zeit nach der Be- 
fruchtung ist aber der Größenunterschied zwischen dem schwellenden 
Fruchtknoten und der ausgewachsenen Infloreszenzachse ein so ge- 
waltiger, daß die Erzeugung der für die Versorgung der ganzen Inflores- 
zenz notwendigen Stoffmengen mir zwar nicht unmöglich erscheint, aber 
doch recht unwahrscheinlich ist. Es bleibt zu beachten, daß diese Stoffe 
dauernd erzeugt werden müssen. Eine einmalige Überflutung der Spindel 
mit ihnen genügt nicht. Denn wir sehen die Abwelkerscheinungen sehr 
bald beginnen, wenn die junge Frucht plötzlich aus irgendeinem Grunde 
in ihrer Entwicklung stehen bleibt oder wenn sie entfernt wird. Zum 
mindesten müßte es sich um viel wirksamere Stoffe handeln, als es das 
Pollenhormon oder die in der Koleoptilspitze des Hafers angenommenen 
Wuchs- bzw. Reizstoffe sind. Denn die Einflußsphäre jenes ist, wie wir 
sahen, sehr beschränkt, und auch diese verlieren schon durch Diffusion 
in einer Gelatineschicht sehr bald ihre Wirksamkeit (STARK und DRECHSEL 
1922). Nun kann man natürlich Stoffen, die uns gänzlich unbekannt sind, 
nach Belieben alle möglichen Eigenschaften beilegen, auch die, in größter 
Verdünnung noch zu wirken. Ob das Verfahren aber sehr befriedigend 
ist, darüber kann man geteilter Meinung sein. 

Auch der Transport der Stoffe muB anders erfolgen als bei der Hafer- 
koleoptile. Bei den riesigen Entfernungen zwischen Blüte und In- 
floreszenzbasis ist es undenkbar, daß sie durch Diffusionsvorgänge ihr 
Ziel erreichen. Sie müssen sich vielmehr der normalerweise in den Ach- 
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senorganen nach abwärts fließenden Ströme als Transportmittel be- 
dienen. Aber auch dann scheinen mir im Hinblick auf die Geschwindig- 
keit, mit der hier die Ausbreitung der hypothetischen Stoffe erfolgen 
müßte, trotz der Arbeiten BIRCH-HIRSCHFELDS (1920), Kasrens’ (1924) 
und andere noch nicht alle Schwierigkeiten behoben. 

Für viel einleuchtender halte ich nach alledem die andere Auffassung, 
die sich an die bekannten von Prerrer (1901, S. 199 und 201), GoEBEL 
(1919, S. 154) und anderen vertretenen Anschauungen anlehnt, daß näm- 
lich der Einfluß der Schwellungsvorgänge auf die Entwicklung des Blüten- 
stiels und der Infloreszenzspindel als ein Einfluß auf die in diesen Pflan- 
zenteilen in akropetaler Richtung fließenden Ströme zu betrachten ist. 
Sie kann sich auf gesichertere Tatsachen stützen. 

Vom Transpirationsstrom wissen wir nämlich aus den bekannten 
Gipsblockversuchen H. WInKLers (1905), daß er die Lebensdauer von 
Blattstielen verlängern, sie also tonisch beeinflussen kann, und aus den 
Versuchen desselben Autors (1907) über die Umwandlung des Blatt- 
stieles zum Stengel ist zu schließen, daß er auch einen funktionellen Reiz, 
wahrscheinlich durch Vermittlung der Markstrahlen, auf die Tätigkeit 
des Kambiums ausübt. Auch in unserem Falle könnte daher die Beein- 
flussung des Nährstoffstromes durch die apikal gelegenen Organe die 
Ursache für die physiologischen Vorgänge und anatomischen Verände- 
rungen im Blütenstiel und in der Infloreszenz sein. 

Es kann ja ferner keinem Zweifel unterliegen, daß besonders tätige 
Organe wie die in starkem Wachstum begriffenen Gynostemien und 
Fruchtknoten einen großen Bedarf an Nährstoffen haben und auf diese 
eine starke anziehende Wirkung ausüben. Wenn aber in einem Strom- 
system an einer Stelle ein starker Verbrauch an Stoffen herrscht, so muß 
sich das sehr bald auch in entfernten Teilen desselben auswirken. Die 
große Einflußzone einzelner Organe die als „Attraktionszentren“ fun- 
gieren, ist so durchaus verständlich. 

In welcher Weise diese Ströme ihre regulatorische Wirkung ausüben, 
wissen wir nicht. Jedenfalls braucht aber ihr Einfluß nicht unbedingt 
darauf zu beruhen, daß sie eine Stockung von Nährstoffen verhindern ; 
es gibt auch noch andere Möglichkeiten. 

Weiter soll hier die Frage nicht erörtert werden. Ihre einwandfreie 
experimentelle Lösung bietet sehr große Schwierigkeiten. Immer wieder, 
wenn man bei Korrelationsvorgängen von dem Nachweis besonderer 
Hormone glaubt überzeugt sein zu können, findet man bei skeptischer 
Betrachtung wieder eine Hintertür, aus der man zu einer Erklärung in 
dem anderen Sinne gelangen kann. Die endgültige Entscheidung zu 
Gunsten der Hormontheorie hängt, glaube ich, davon ab, daß es gelingt, 
die hypothetischen Stoffe wirklich zu erfassen und ihre Eigenschaften 
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genauer kennen zu lernen. Der in dieser Arbeit auf seinen Aktionsradius 
studierte Körper des Orchideenpollens hat sich als ein ‚Hormon‘ er- 
wiesen, das für eine „Wirkung in die Ferne‘ nicht in Betracht kommt. 


IV. Zusammenfassung. 

1. Wie bei einigen anderen tropischen Orchideen wird auch bei 
Vanda coerulea durch Verwundung der Narbe sowie durch Bestäubung 
mit totem Pollen die Blütendauer abgekürzt, während eine Durchschnei- 
dung des Gynostemiums unterhalb der Narbe ohne Einfluß bleibt. 

2. Die Induktion des vorzeitigen Abblühens erfolgt auch über eine 
Schnittfläche hinweg. 

3. Bei Calanthe vestita und ihren nächsten Verwandten verursacht 
toter Pollen von der Narbe aus neben den bekannten Verschwellungen 
am Gynostemiumende, dem Schließen der Narbe, der — wenn auch ge- 
ringen — Verlängerung des Fruchtknotens, den Verfärbungen am 
Perianth und dem vorzeitigen Abblühen eine postflorale Umstimmungs- 
bewegung des Blütenstieles. 

4. Dabei wird durch die Bestäubung nicht nur ein erneutes Stiel- 
wachstum, sondern auch die Umstimmung selbst ausgelöst, wie an vor- 
zeitig bestäubten Calanthe-Blüten gezeigt wurde. 

5. Auch diese Reaktionen werden durch Unterbrechung des organi- 
schen Zusammenhangs zwischen Narbe und Blütenstiel nicht verhindert. 

6. Der tote Pollen bzw. das ihm anhaftende, von FITTING nachge- 
wiesene Pollenhormon induziert diese Vorgänge nicht direkt. Das Hor- 
mon stellt einen schlecht diffusiblen Körper dar. Seine Wirkung bleibt, 
wie durch besondere Versuche an Cymbidium-Arten festgestellt wurde, 
auf die Auslösung lokaler Schwellungen am Gynostemiumende be- 
schränkt. 

7. Erst in Korrelation mit diesen Schwellungsvorgängen erfolgt die 
Induktion der postfloralen Stielkrümmung und aller Wahrscheinlichkeit 
nach auch die der sonstigen aitionomen Postflorationserscheinungen. 

8. Die tropischen Orchideen schließen sich daher hinsichtlich ihrer 
Postfloration viel enger, als man bisher annehmen mußte, an Origanum 
und die anderen Dikotylen an. Sie nehmen wohl nur insofern eine Son- 
derstellung gegenüber den meisten übrigen Pflanzen ein, als in ihren 
Pollinien ein Körper vorkommt, der von der Narbe und dem Griffel- 
kanal aus einen lokal eng begrenzten formativen Einfluß auf den oberen 
Teil des Gynostemiums auszuüben vermag. 
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DIE FOSSILEN VERTRETER DER GATTUNG SALVINIA MICH. 
L EIN BEITRAG ZUR KE NNTNIS DER MIKROSPORANGIEN 
DER SALVINIA FORMOSA HEER. 

Von 
F. KIRCHHEIMER 
(GieBen). 

Mit 8 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 1. September 1929.) 


Schon in meiner 1928 erschienenen monographischen Studie über die Ver- 
breitung und die Arten der Hydropteridengattung Salvinia Micu. im Tertiär 
des Vogelsberges und der Wetterau (1), konnte ich S. 146—147 auf die bemer- 
kenswerte Entdeckung von Salviniasporangien in der miozänen Braunkohle des 
Himmelsberges bei Fulda hinweisen. Bereits damals teilte ich auch einige Ein- 
zelheiten über das Vorkommen mit, wollte mir aber äußerer Umstände halber 
und wegen der vorgefaßten Absicht, zunächst nur die Schwimmblätter zum 
Gegenstand einer eingehenden Untersuchung zu machen, die nähere Beschrei- 
bung noch vorbehalten. 

Hier sei dies nun nachgeholt; der Darstellung ist gleichzeitig eine Anzahl 
Mikrophotogramme der Mikrosporangien und ihres Sporeninhaltes beigegeben, 
da meiner Meinung, die auch von einem Referenten (KRÂUSEL) der genannten 
Arbeit geteilt wird, gute Abbildungen des Fundes zu Vergleichs- und anderen 
Zwecken als sehr wünschenswert erscheinen. 


I 


Die bereits bekannten Funde von Sporenorganen 
tertiärer Salvinia-Arten. 

Zunächst sei Umschau nach den bisher in der einschlägigen Literatur 
erwähnten Sporocarpen der tertiären Salvinien gehalten. Von zweifellos 
sicheren Funden, die sich durch ihre morphoiogischen Merkmale einwand- 
frei als fertile Teile von Salvinia ausweisen, wären hier nur zwei zu 
nennen, die bereits R. FLoRIN in seiner umfassenden kritischen Auf- 
zählung der fossilen Salvinia-Arten (2) kurz besprochen hat. Sie seien in 
Anbetracht der Vollständigkeit unserer Darstellung verzeichnet und im 
wesentlichen geschildert. 

1. B. BRABENEC (3) beschreibt aus einem miozänen Schiefer von 
Groß-Holletitz (Holedete) in Böhmen zahlreiche Reste der Salvinia for- 
mosa HEER. Neben den bekannten und zumeist gefundenen Schwimm- 
oder Luftblättern, kamen zahlreiche der feinzipfligen, bei Salvinia mor- 
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phologisch und funktionell die Wurzeln vertretenden Wasserblätter vor 1. 
Zwischen diesen fand er, wohl noch zum Teil in natürlicher Lage und 
Anordnung an den Enden der basalen fertilen, zu Sporophyllen umge- 
wandelten Zipfel sporocarpenähnliche Gebilde, die getrennt sowohlMikro- 
als auch Makrosporangien enthielten. Das die Sori umschließende, grob- 
gerippte Indusium war bei allen Sporangienhäufchen schon zerstört; ein 
Zusammenhang der Sporangien mit der Columella (Placenta) konnte nicht 
mehr bemerkt werden. Für den Erhaltungszustand ist bezeichnend, daß 
sich mikroskopische Präparate anfertigen ließen. Diese zeigten, daß 
auch die eigentlichen Sporangienwände nicht mehr erhalten, sondern 
bei der Herausgewinnung aus dem Substrat und der anschließenden Prä- 
paration wegen ihrer feinen Beschaffenheit zerbröckelt waren. Gut er- 
kennbar schienen lediglich die Makrosporen zu sein, die von einer tape- 
tenförmigen Zellhülle umgeben waren. 

Dieser Sporangienfund beansprucht weit größeres Interesse als der 
in den nächsten Zeilen zu besprechende. 

2. P.H. Frrret fand im Eozän von Cessoy (Seine-et-Marne) im Pariser 
Becken (4, 5, 6) Reste einer Salvinie, die er mit dem Namen Salvinia 
zeilleri belegte. Neben den Schwimmblättern stellte er auch das Vor- 
kommen von niedergedrückt-kugelförmigen Sporocarpen fest, die etwa 
von Stecknadelkopfgröße waren und die charakteristische, den Luft- 
kammern entsprechende Longitudinalrippelung der Außenschicht bei 
Betrachtung mit starker Lupe gut zeigten (S. 196). Der sonst schlechte 
Erhaltungszustand ließ keine brauchbare Abbildung zu, während die 
Lichtbilder der Schwimmblätter die von FRITEL als die neue Art kenn- 
zeichnend angesprochenen Merkmale trefflich in Erscheinung treten las- 
sen (6, Taf.I, Fig. 7—9, 11). Auch wird wohl der Erhaltungszustand die 
nähere anatomische Untersuchung der Objekte verhindert haben; wenig- 
stens erwähnt FRITEL keine weiteren Einzelheiten. 


Mit diesen spärlichen Resten ist die Liste der einwandfreien fossilen 
Salviniasporocarpen meines Wissens erschöpft. Zu erwähnen bleiben 
einzig noch die problematischen Früchte aus dem Aquitanblättersandstein 
von Münzenberg in der Wetterau, die möglicherweise mit der daselbst 


1 Die Hauptbeteiligung an der Wasseraufnahme haben bei Salvinia zweifel- 
los die Wasserblätter. Daneben kommen als wasseraufnehmend auch die Haare 
der im Gegensatz zu der auf papillenähnlichen Emporwölbungen stehende ,,Bü- 
schelhaare“ tragenden Oberseite, nur + dünn behaarten Unterseite der Schwimm- 
blätter in Betracht. Nach meinen zu diesem Behufe an mehreren rezenten Sal- 
vinien vorgenommenen Untersuchungen, sind die Haare der Ventralseite der 
Schwimmblätter den feinen Haaren der apicalen Verzweigungen der Wasser- 
blätter sogar bis auf die Mehrzelligkeit vollkommen analog gebaut. Auch die bei 
Salvinia stets submerse Achse ist mit entsprechenden Haaren versehen und so 
wohl auch direkt an der Wasseraufnahme beteiligt. Resektionen der Wasser- 
blätter bestätigten das Bestehen der aus der Morphologie abgeleiteten Funktion. 


Planta Bd. 9. 27 
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nachgewiesenen Salvinia harrassowitzi KIRCHH. in Eeziehung zu bringen 
sind. Doch läßt sich dies erst bei weiteren Funden besserer Erhaltung 
endgültig entscheiden (1, 8. 143). 

Sicherlich ist aber die Zahl der bisher aufgefundenen fossilen Salvinia- 
sporocarpen viel größer, als es nach obigem erscheinen mag. Doch wurden 
dieselben, wie aus dem folgenden ersehen werden kann, möglicherweise 
vielfach gar nicht als Salviniasporenorgane erkannt, sondern zu ganz 
anderen Pflanzen in Beziehung gebracht. 


IL. 
Der Salviniasporangienfund vom Himmelsberg bei Fulda. 
(Man vergleiche hierzu die Abbildungen.) 


H. ENGELHARDT, der bekannte Bearbeiter vieler Tertiärpflanzenfunde, 
untersuchte auch die zahlreichen, schon von O. Hrer erwähnten (Flor. 
tert. Helv., S. 301) Blattabdrücke aus den die Basaltdecke des Himmels- 
berges unterlagernden miozänen Braunkohlen und Tonen:. Die Ergeb- 
nisse legt er in einer umfangreichen Abhandlung nieder (7). Unter den 
zahlreichen Blattfossilien nennt ENGELHARDT auch das häufige Vor- 
kommen von „meist unvollständigen oder zerrissenen‘‘ Schwimmblättern 
der Salvinia mildeana Gôrr. Er beschreibt sie mit kurzer schematischer 
Diagnose auf S. 257 und bildet einige besser erhaltene Reste auf Tafel I, 
Fig. 11—13 ab. 

Bei der eingehenden Neuuntersuchung der ENGELHARDTschen Origi- 
nale (zu Salvinia mildeana) und zahlreicher ähnlicher Reste von der 
Himmelsberger Lokalität, konnte ich zeigen, daß tatsächlich nicht Sal- 
vinia mildeana GörPr. vorliegt, sondern daß die Reste dem Formenkreis 
der 1859 von H£ER a.a. O. aufgestellten Salvinia formosa zuzuweisen sind. 


Diese besonders durch die von FLORIN vorgenommene Untersuchung japa- 
nischen Materiales (l.c. S. 246—250)2 in ihrer äußeren Morphologie, auch in 
der der sterilen Wasserblätter gut bekannte Art ist neben Salvinia mildeana 
wohl der verbreitetste Kollektivtypus tertiärer Salviniablätter. Hierher zu stellen- 
de Formen fanden sich, außer im Tertiär Japans (FLORIN) und von Holletitz 
(BRABENEC), noch an etwa zwölf sonstigen Punkten des europäischen, nord- 
amerikanischen und ostasiatischen Tertiärs. Salvinia formosa HEER beansprucht 
so, wegen ihrer allgemeinen Verbreitung und unserer relativ eingehenden Kennt- 
nis ihrer äußeren Morphologie, von allen Salvinien das meiste Interesse. 


ı Die Originale zur Tertiärflora des Himmelsberges befinden sich sämtlich 
in der paläobotanischen Sammlung des Senckenberg- Museums, Frankfurt. 

2 Durch freundliche Vermittlung von Herrn Professor Dr. FLORIN, Stock- 
holm, konnte die paläobotanische Sammlung des Geologisch- Paläontologischen 
Institutes der Universität Gießen auf dem Tauschwege einige Schwimmblatt- 
reste der Salvinia formosa HEER aus den Kohlengruben von Nakanoshima in 
Japan erwerben. Der Verfasser wurde hierdurch befähigt, die japanischen 
Blätter nachträglich noch direkt mit dem Himmelsberger Material zu verglei- 
chen und ihre völlige Übereinstimmung zu konstatieren. 
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Aus dem Erhaltungszustand der Himmelsberg-Salvinie geht einwand- 
frei hervor, daß sie ihre Fossilerhaltung der im allgemeinen seltenen 
autochthonen Einbettung verdankt. Wie man bei einer jeden Gartenkultur 
von Salvinien beobachten kann, sinken die Pflanzen erst unter, wenn sie 
schon lange abgestorben und die Blätter in hohem Grade der Mazeration 
unterlegen waren. Diese Bedingungen treffen nach dem analogen Erhal- 
tungszustand (s. oben) auch für die tertiären Himmelsberg-Salvinien zu. 
Daher war immerhin die Möglichkeit nicht von der Hand zu weisen, 
unter dem Himmelsberger Pflanzenmaterial gelegentlich Salviniasporo- 
carpen oder deren Reste aufzufinden. 

ENGELHARDT beschreibt vom Himmelsberg u. a. eine neue Art der 
Pyrenomycetengattung Sphaeria HALL. (Sph. aegeritoides n. sp. 8. 254 
bis 255, Tafel I, Fig. 2, 3, 3a) mit folgender Diagnose: ,, Die Fruchtkörper 
sind klein, kugelförmig, zu runden Partien zu- 
sammengehäuft, meist gelb. Er fährt in der 
Beschreibung des Fundes alsdann weiter fort : 
„Die Pilze befinden sich auf Rindenstücken ! 
und heben sich durch ihre gelbe Farbe vom 
Schwarz der Kohle sehr deutlich ab. Sie er- 
scheinen etwas geschrumpft. An einem nicht 
wiedergegebenen Stück bedecken neben den 
kreisförmig gehäuft zusammenliegenden noch pp. 1. Mikrosporangiensori der 
eine Menge vereinzelt vorkommendedenNähr- Salvinia ke À. er 
boden und nehmen teilweise, jedenfalls von (Sporocarpen von Salv. formosa). 
Bitumen gefärbt, schwarze Farbe an. Sie er- re: ar ? ters 
innern sehr an Aegerita PERs., auch an So- 
lenia Horrm., sind aber nicht filzig (im Original nicht kursiv); Nectria 
Fr. besitzt auch manche Ähnlichkeit, unterscheidet sich aber durch die 
rote Farbe. Bei der Behandlung unter dem Mikroskop ließen sich Sporen 
nicht nachweisen, weshalb unser Pilz vielleicht zu den imperfekten ge- 
hört.“ 

Soweit ENGELHARDT. Bei der Durchsicht seiner Beschreibung und 
dem gleichzeitigen Vergleich der Abbildungen muß man schon die Pyre- 
nomycetennatur des Fossiles anzweifeln. Zunächst vermißt man an den 
vergrößert dargestellten ,,Fruchtkérpern“ (Perithecien) die für die fast 
ausschließlich peronocarpische Gattung Sphaeria charakteristischen, pa- 
pillenartigen Ostioli, die ENGELHARDT nach eigener Aussage bei der 
nächstbeschriebenen Sphaeria-Art (Sph. persistens HEER) doch beob- 





1 Diese Angabe muß dahin berichtigt werden, daß sich ENGELHARDTS 
Sphaeria aegeritoides nicht nur auf Rindenstücken, sondern auch in kompakter 
Braunkohle zwischen anderen Pflanzenresten (besonders in der Nähe von 
Salvinia-Schwimmblättern !) und weiterhin, allerdings mehr vereinzelt, in den 
schokoladebraunen feinkörnigen Tonen findet. 

27* 
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achtet hat!. Er hätte sie sicherlich auch bei Sphaeria aegeritoides, falls 
sie vorhanden gewesen wären, angeführt. Weiter bemerkt er, daß der 
Pilz „nicht filzig sei; die problematischen Fruchtkörper werden also 
kaum einem Mycelium aufgesessen sein. Auch ein von Asci gebildetes 
Hymenium mit hineingewobenen Paraphysen können die an sich wohl 
peridienähnlichen Gebilde nach dieser Äußerung in ihrem Innern nicht 

geborgen haben. Die Abbildung Tafel I, Fig. 3a (vgl. unsere Abb. 1) gibt 
fernerhin darüber Aufschluß, daß es sich trotz der ,,kugelférmig zu run- 
den Partien zusammengehäuften Fruchtkörper‘‘ keinesfalls um einen so- 
genannten zu engesetzten Pyrenomyceten (Nectria!) der älteren Sy- 
stematiker handeln kann. Denn als Stroma kann man das gezeichnete 
Haufwerk kleiner Körperchen meines Erachtens wohl kaum deuten. Der 
Stellung der Problematica bei den Sphaeriaceen widerspricht allein die 
Tatsache des Fehlens der Ostioli an den ‚‚Perithecien‘ ; aus dem offen- 
baren Mangel einer mycelartigen Bildung erkennen wir, daß es sich um 
Pilze überhaupt nicht handeln kann. Dies lehrt uns, mit welcher Vorsicht 
die Bestimmungen fossiler Sphaeriaceen, sofern, was ganz allgemein der 
Fall ist, sie nicht anatomisch untersucht worden sind, aufzunehmen sind 
(vgl. J. Pıas Äußerungen in Hirmers Handbuch der Paläobotanik (8), 
8. 112 ff.). 

Es tauchte nun die Frage auf, wohin die problematischen Fossilien 
aus der Himmelsbergbraunkohle eigentlich zu stellen sind. Zur Klärung 
der Frage untersuchte ich das mir von der SENCKENBERGschen Natur- 
forschenden Gesellschaft Imuniilinarweise zur Bearbeitung überlassene 
Material eingehend. 

Bei der makroskopischen Betrachtung der verschiedenen Stücke zeigte 
sich, daß die einzelnen Körnchen, in die sich die granuliert aussehenden 
rundlichen Häufchen von etwa 1—2 mm Durchmesser bei genauerer Be- 
trachtung auflösen, nicht durchgängig von gleicher Größe sind. Vielmehr 
enthielten von zwölf derartigen, für die später zu schildernde genaue 
Untersuchung ausgewählten Gebilden zehn zahlreiche (meist über 70) 
kugelförmige Körperchen von 200—260 u Durchmesser, und nur zwei 
einige wenige Körperchen von etwa 450 u Durchmesser. Es wurde nicht 
beobachtet, daß ein Häufchen neben großen auch kleine Körperchen ent- 
hielt; diese waren vielmehr stets den Dimensionen nach deutlich geschieden. 

Schon bei der Feststellung dieser auffälligen Erscheinung glaubte ich 
in den Häufchen die Reste der Sporocarpen eines heterosporen Pterido- 
phyten, speziell der Salvinia formosa Her, gefunden zu haben. Die 
„Häufchen‘‘ würden so den Soris der.Sporocarpen, deren gerippte Wände 
an sich schon längst der Zerstörung anheim gefallen sind, entsprechen, 





1 ENGELHARDTS Diagnose zu Sphaeria persistens HEEr: „Die Perithecien 
sind sch i kt, kurz-oval oder rundlich, mit papillenartiger Miindung 
versehen“ (8. 255). 
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während man, falls die Deutung als fertile Teile von Salvinia zu Recht be- 
steht, in den großen und kleinen ,,Kérperchen‘‘ Makro- bzw. Mikro- 
sporangien zu erblicken hat. 

Um die Auffassung von der Stellung der Problematica bei der Gat- 
tung Salvinia zu erhärten, mußte versucht werden, weitere Einzelheiten 
wie in erster Linie die Sporen, sichtbar zu machen. 


Zu diesem Zwecke wurden die Häufchen mit den mutmaßlichen Mikro- 
sporangien ohne Loslösung von ihrer Unterlage unter einer starken Binokular- 
lupe nach Lerrz mit den üblichen schwachen Aufhellungsmitteln behandelt!. 
Doch gelang es mir durch dieses Verfahren ebensowenig wie seinerzeit ENGEL- 
HARDT bei der Untersuchung von Sphaeria aegeritoides, die näheren Einzelheiten 
der mikroskopischen Betrachtung zugänglich zu machen. 

Zur Weiterbehandlung wurden daher feine Kohlesplitter, auf denen Sori 
aufsaßen, von den Handstücken abgetrennt und nach der Befestigung mittels 
Kanadabalsam auf einem Objektträger, möglichst dünn geschabt. Durch mehr- 
faches Behandeln mit heißer Kalilauge 1/,, n wurden die noch anhaftenden 
Kohleteilchen in Lösung gebracht, so daß die Sporangien ohne Beschädigung 
von ihrem Substrat, dem sie zuvor sehr fest anhafteten, befreit waren. Nach- 
dem der Kanadabalsam mittels Xylol gelöst worden war, wurde unter ständiger 
Kontrolle unter dem Präpariermikroskop mit schwach erwärmter wäßriger 
Alkalilösung steigender Konzentration weiterbehandelt. Hierdurch konnte eine 
vollkommene Befreiung von etwa noch vorhandenen’ Humusstoffen, eine ge- 
wisse Hellerfärbung, aber keine eigentliche Aufhellung erreicht werden. Um 
diese zu erzielen, wurden die Sporangien ausgewaschen. Die Weiterbehandlung 
erstreckte sien zunächst nur auf einen kleinen Teil des zur Verfügung stehen- 
den Materiales; erst als sich die zu schildernde Methode bestens bewährte, wurde 
sie allgemein angewandt. 

Ich ging nun zur Behandlung mit zunächst verdünntem, dann konzentriertem 
ScHurzeschen Mazerationsgemisch über. Nach fast zwölfstündigem Einwirken, 
zum Teil unter Zuhilfenanme schwachen Erwärmens im Thermostaten, trat die 
ersehnte Aufhellung ein. Eine kurze Nachbehandlung mit Merckschem Per- 
hydrol (30%) erwies sich dann noch als zur weiteren Aufhellung beitragend. 
Auch hatte es den Anschein, als ob erst in dieser Flüssigkeit die Sporangien zur 
vollen Größe aufquollen. 

Nach einer der ersten Orientierung dienenden Untersuchung in Wasserstoff- 
superoxyd (3%) wurden die Dauerpräparate durch das mühevolle Eintragen der 
Sporangien in in Xylol gelösten Kanadabalsam von Merck (Darmstadt) an- 
gefertigt. Dieses Medium erwies sich als das zur Erkennung der im folgenden 
zu besprechenden Einzelheiten optisch günstigste Einbettungsmittel; auch 
hielten sich hierin die Objekte, trotz einer im Anfang bemerkbaren deutlichen 
Nachdunkelung, bis auf den heutigen Tag recht gut. 

Da die Präparatdicke ziemlich beträchtlich ist, war zum bequemeren Er- 
kennen subtiler Einzelheiten und für die mikrophotographische Aufnahme eine 
Bessergestaltung der Lichtdurchlässigkeit wünschenswert. Schneideversuche, 
die ich mit den in verschiedene Medien eingebetteten Sporangien anstellte, 
fielen leider stets negativ aus. Die feinen Wände zerbröckelten trotz erfolgter 
Härtung unter dem Messer, so daß das mikroskopische Bild derart behandelter 
Sporangien lediglich dunkelbraune, nichtstruierte Fragmente der Wandungen 


1 Ich verwandte der Reihe nach: Nelkenöl, Äther, Chloroform, Ammoniak, 
Eau de Javelle. 
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zeigte. Die Mikrophotogramme konnten daher nur unter Zuhilfenahme von 
Aufklärungsmitteln, wie Nelken- und Zedernholzöl, angefertigt werden. 

Nach Besprechung der im Interesse der Gewinnung brauchbarer Prä- 
parate umständlichen Methode seien nun die Ergebnisse der näheren 
Untersuchung, soweit es sich um anatomisch-morphologische Befunde 
handelt, mitgeteilt. 

Die schon vor Beginn der Untersuchung gehegte Vermutung, daß es 
sich bei den Problematicis um Reste der Sporenorgane der Himmels- 
berg-Salvinie handelt‘, wurde vollends bestätigt. Es liegen Makro- 
und Mikrosporangien in getrennten Soris, die Makro- bzw. Mikrosporo- 
carpen repräsentieren, vor. Innerhalb derselben treten die Sporangien 
nicht mehr im Zusammenhang mit der Columella (=Receptaculum) auf; 
in einem Falle waren Fragmente des 
charakteristischen, von einer Zell- 
reihe gebildeten Sporangienstieles er- 
halten. Sonst sind sie, ebenso wie das 
die einzelnen Sori umhüllende, bei 
reifen Sporangien sehr wenig wider- 
standsfähige Indusium zerstört. 

In den untersuchten im Mittel 
450 u großen Makrosporangien schie- 
» nen stets die Sporen zu fehlen. Dies 
Abb.2. Mikrosporangiengruppe, schwach ver- ist wohl darauf zurückzuführen, daß 
en Bay en SE Zn die dicken Makrosporen sich trotz der 
Aufgenommen mitLerrz „Macca'/““ +0bj.2. Behandlung nicht genügend aufge- 
hellt haben und so das Sporangium verdunkeln. Dagegen konnten in 
den Mikrosporangien die eigentlichen Mikrosporen, gelegentlich auch ihre 
Mutterzellen, nachgewiesen werden. Durch diesen seltenen Umstand be- 
anspruchen die Mikrosporangien das weitaus größere Interesse. 

Die Wandung der Sporangien war als solche in allen Fällen erhalten; 
es wurde daher versucht, die kennzeichnende Wabenstruktur sichtbar zu 
machen. Indessen gelang dies nur bei einem Mikrosporangium, wo ein 
an die einschichtige Wand der rezenten Salviniasporangien erinnernder 
maschiger, nur eine Lage starker Zellkomplex sichtbar wurde (Abb. 6). 
Die unregelmäßig-hexagonalen, wohl stark deformierten und korrodierten 
Zellen sind aber beträchtlich kleiner, als die der Wand von rezenten. 
Sporangien ; die Deutung der Struktur im Sinne der Zellenlage der Wand 
hat aber bei Berücksichtigung des Fossilzustandes dennoch große Wahr- 
scheinlichkeit für sich. 











1 Da die Schwimmblattreste vom Himmelsberg ausschließlich dem Formen- 
kreis der Salvinia formosa HEER angehören, braucht wohl kaum auseinander- 
gesetzt werden, daß die mit ihnen vereinigt vorkommenden Sporangien nur hier- 
her gestellt werden können. 
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Einige Mikrosporangien enthielten noch die Sporenmutterzellen, 
welche aber meist bereits im Endstadium der Tetradenteilung, in dem die 
Sporenzellen schon durch eine Membran isoliert erscheinen, zu beob- 
achten sind. In einem Mikrosporangium konnten sogar die nach JuRANYI 
für Salvinia charakteristischen 16 Sporenmutterzellen durch Zählen der 
Tetraden gefunden werden. In den meisten Sporangien waren die Te- 
tradenglieder indessen schon aus ihrem Verbande gewichen, so daß 
eigentliche freie Mikrosporen vorliegen. Diese besitzen glatte Exinen und 


u = 





Abb. 3. 





Abb. 5. 


Abb. 3—5. Mehrere Mikrosporangien, stärker vergrößert. 
Aufgenommen mit LEITZ ,,Macca 1/2‘‘ + Obj. 3. 


zeichnen sich durch tetraedrisch-kugelförmige Gestalt aus. An vielen erkennt 
man die drei Tetraederleisten, die einen Winkel von etwa 1200 mitein- 
ander bilden. Mikrosporen im Stadium der Prothalliumbildung oder gar 
in beginnender Antheridienteilung wurden trotz aufmerksamer Durch- 
arbeitung eines Materiales von ungefähr 1000 Sporenzellen nicht be- 
merkt. Über die Größe der Mikrosporangien und Sporen gibt die 
Tabelle im Kap. III, S. 402 Auskunft. 

Das die Salvinia-Sporangien im nichtfossilen Zustande erfüllende 
plasmatische schaumige Perispor, in welches die Sporen eingebettet sind, 
ist bei den fossilen Sporangien naturgemäß längst desorganisiert und ver- 
schwunden. Seine Substanz hat wohl mit zur Bildung des resistenten 
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bitumenähnlichen Stoffes beigetragen, welcher der Zerstörung und Auf- 
hellung so beträchtlichen Widerstand entgegen setzte. Doch ist auch an 
eine formkonservierende Bituminierung der Sporangienwandungen durch 
Bitumen, das aus der wenigstens in einzelnen Lagen schwach sapropeli- 
tischen Kohle stammt, zu denken. 

Bei einer mikrofloristischen ‘Analyse des Himmelsberger Braunkohle- und 
Tonvorkommens, die ich zur Ergänzung der ENGELHARDTschen Bestimmungen 
makroskopischer Reste vornahm, wurde besonders auf das Vorkommen freier, 
nicht vom Sporangium umschlossener Salviniamikrosporen geachtet. Doch hatte 
die Untersuchung, genau wie eine unter 
der gleichen Voraussetzung unternom- 
mene des Gesteines von Nakanoshima 
(vgl. S. 390), in dieser Beziehung ein 
durchaus negatives Ergebnis. Dies 
scheint mir nun nicht daran zu liegen, daß 
man in den Salvinia-Mikrosporen wenig 
widerstandsfähige Gebilde erblicken muß, 
die nur unter besonders günstigen Be- 
dingungen erhaltungsfähig sind. Viel- 
mehr läßt der Umstand, daß die Sporan- 
gien sich bei Salvinia nicht öffnen und 


pe: = die Sporen im geschlossenen Sporangium 
.6. Mikrosporangi stark vergrößert. A . a a 

Komplex (> ern anne ten keimen, keine Isolation derselben zu. Es 
entspricht wohl der Struktur der Wandung. bedurfte an sich bereits schon besonderer 


Mikrosporen als dunkle Kugeln sichtbar. Auf- Umstände, die Sporangien, welche bei 
commen mib LENS es" HOBLOL. Zn hier zum Vergleich heranzuziehen- 

den perennierenden tropischen Salvinien 
erfahrungsgemäß bis. zur, Beendigung des Keimungsvorganges der Sporen und 
folgender Zerstörung der Wandung im Wasser schweben (Gegensatz zu Salvinia 
natans !), vor Eintritt der Sporen in das Prothalliumstadium zum Untersinken 
zu bringen und so erst die Vorbedingung für die Möglichkeit einer Fossilisation 
zu schaffen. Vermutlich wurden reife, von den Sporophyllen schon losgelöste 
Sporocarpen durch in das Wohngewässer hineingefallene Äste u.ä. mit auf den 
Boden gerissen. Dies würde auch die ENGELHARDTsche Beobachtung erklären, 
daß sich Sphaeria aegeritoides (= Sporangiensori von Salvinia formosa) u. a. auf 
»Rindenstücken“, also auf der Oberfläche von Ligniten findet. Auch paßt die 
Auffassung der Himmelsberger Tertiärpflanzenassoziation als die eines von sal- 
viniabestandenen Wasserlachen unterbrochenen Zwischenmoores sehr gut zu der 
dargelegten Vorstellung. 


Die fossilen Mikrosporangien gleichen, wenigstens soweit wir Ana- 
tomie und Morphologie in Betracht ziehen, vollkommen den zahlreichen 
untersuchten Sporangien rezenter Arten (siehe 402). Daß sie der Zer- 
störung entgangen sind, zeugt von der großen Widerstandsfähigkeit 
der kutinisierten Sporangienwände. Ihre jetzige Größe entspricht 
sicherlich der vormaligen;; nur bei relativ sehr wenigen ist eine gering- 
fügige Deformation des kugeligen Charakters infolge der Beanspruchung 
während der Fossilisation zu verzeichnen. 


Endlich bleibt im Anschluß an das anfangs des Kapitels Gebrachte zu be- 
merken, daß meines Erachtens die Perithecienkette von Sphaeria aegeritoides, 
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die ENGELHARDT 1. c. abbildet und die zusammen mit den anderen hierher 
gehörigen Zeichnungen auf unserer Abb. 1 wiedergegeben ist, Salviniasori in 
natürlicher Anordnung darstellt. Deutlich geht selbst aus der Abbildung, deren 
Qualität zu wünschen übrigläßt, die Anordnung der Sori in zwei nebeneinander 
liegenden Reihen, unterteilt in Gruppen zu je vier hervor. Eine ähnliche Gruppierung 
der Sporocarpen an der Basis fertiler Wasserblätter ist für einige rezente Arten 
kennzeichnend. Auch entspricht, was ich als Stütze meiner Auffassung be- 
trachten möchte, die Entfernung der Mittelpunkte der bezeichneten Gruppen 
ungefähr dem Abstand der beblätterten Knoten des Stengels bei vielen jetzt- 
weltlichen Salvinien (z. B. Salvinia oblongifolia Mart., Salvinia auriculata AuBL. 
var. olfersiana Kırz.). Doch habe ich das betreffende Stück nicht untersucht, 
kann also seine Stellung bei Salvinia nur nach dem Eindruck der Zeichnung 
mutmaßen. Etwas ganz ähnliches sah übrigens FRITEL bei Salvinia zeilleri, 
wo auch isolierte Sporocarpen in zwei nebeneinander liegenden Reihen angeordnet 
waren (l:c.). 


IH. 
Vergleich der fossilen Mikrosporangien mit solchen 
rezenter Arten. 

FLORIN nennt 1919 von sicheren Funden fossiler Salvinia zehn Arten !. 
Seither sind dazu noch drei neue Formenkreise und zwar Salvinia 
harrassowitzi KIRCHH., S. macrophylla Kirca. und 8S. preauriculata 
BERRY (9) gekommen. 

Alle fossilen Arten der Gattung Salvinia sind im allgemeinen nur in 
der äußeren Morphologie ihrer V egetationsorgane bekannt ; fertile Reste sind, 
wie wir gesehen haben, nur ganz gelegentlich gefunden worden, ja bisher 
überhaupt nur oberflächlich von Salvinia formosa HEER und S. zeilleri 
FrirteL bekannt. Es wurde daher von verschiedenen Autoren (unter 
anderen KRÂUSEL Ref., 10) die berechtigte Frage aufgeworfen, ob die 
Unterscheidungsmerkmale der an sich leicht erkennbaren?, ja sogar 
durch ihren Habitus auffälligen Schwimmblätter in allen Fällen wirklich 
genügen, isolierte Blätter oder deren Fragmente mit Sicherheit dem 
Formenkreis einer Art zuzuweisen, oder gar derartige Funde von den be- 
reits bekannten Typen abzutrennen und zu eigenen ,,Arten“ zu stempeln. 

Es ist bekannt, daß die rezenten Salvinien unter verschiedenen öko- 
logischen und klimatischen Bedingungen sehr zur Bildung morphologi- 
scher Varianten neigen?. Dies wurde auch für die fossilen Formen in 





ı Es muß aber auch hier bemerkt werden, daß sich darunter mehrere, und 
zwar nach FLORIN zumindest vier ,,provisorische“ Arten befinden. Ihre Zahl 
wird sich bei einer Neuuntersuchung der Originale sicherlich beträchtlich erhöhen. 

2 Trotzdem treten uns in der Literatur nicht wenige Fälle entgegen, in denen 
auffällige Irrtümer vorliegen. Es wurden des öfteren Blattfossilien, die nicht 
das geringste mit Schwimmblättern von Salvinia gemein haben, zu dieser Gat- 
tung gestellt, mitunter sogar als eigene Arten beschrieben. Vgl. FLORIN, 1. c. 
S. 253—256. 

3 Ich erinnere bloB an zwei Varietäten der gelegentlich kultivierten Solvinis 
auriculata Aust. (non Salvinia minima Bax. in hort. !): 
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Betracht gezogen, allerdings in dem zu besprechenden Fall meines Er- 
achtens zu Unrecht. FRITEL warf den Gedanken auf, Salvinia mildeana 
Görr. fürderhin als morphologische Variante der S. cordata Err. aufzu- 
fassen. Er vergleicht sie mit Salvinia natans (L.) ALL. und begründet die 
artliche Übereinstimmung der beiden tertiären Salvinien mit der Beob- 
achtung korrespondierender Varietäten bei der rezenten Vergleichsart. 
Auch zieht er zur Stütze seiner Auffassung die Tatsache heran, daß an 
einer Lokalität (Bilin) beide Arten in gleichaltrigen Schichten zusammen 
vorkommen. Dieser Beweisführung kann ich nicht beipflichten. Der Ver- 
gleich der beiden fossilen Formen mit der einzigen temperiertgemäßigten 
jetztweltlichen Art ist hinfällig, da wie FLORIN |.c., S. 245 feststellt, 
Salvinia cordata Err. sich von der in Betracht gezogenen rezenten 
Spezies durch die Größe und Form der Schwimmblätter deutlich unter- 
scheidet. Auch Salvinia cordata ETT. dürfte sich blattmorphologisch an 
die großblättrigen Salvinien tropischer Klimate anschließen. Das Zu- 
sammenvorkommen mehrerer Salvinia-Arten an einem Fundort ist an 
sich gar nicht bemerkenswert ; kommen doch in den Gewässern des Ama- 
zonasstromgebietes nicht weniger als fünf Arten (Salvinia oblongifolia 
Marr., 8. auriculata AUBL. var. affinis Desv., S. sprucei Kuun, S. ra- 
dula Bax. und S. minima Bak.) vereinigt vor. Im Miozän von Lauter- 
bach in Oberhessen haben sich übrigens auch zwei Arten, und zwar die 
morphologisch sehr unterschiedlichen Salvinia macrophylla Kırc##. und 
S. formosa HEER, zusammen gefunden. 

Doch soll die Zuriickweisung eines Sonderfalles keinesfalls die Tat- 
sache leugnen helfen, daB auch bei den fossilen Salvinien das Erkennen 
bestimmter Arten und ihre schroffe Abgrenzung lediglich nach den 
Schwimmblättern durch das Bestehen morphologischer Varianten oder 
phyllomorphologischer Ubergangsformen und eine gewisse, noch zu er- 
läuternde ,,Primitivität der Merkmale sehr erschwert werden. Denn 
ohne Zweifel sind die Merkmale wohl geeignet, um selbst auf den ersten 
Blick sich in der äuBeren Morphologie weit unterscheidende Blatter 
(etwa Salvinia formosa — S. macrophylla) auseinander zu halten; sie 
können aber bei der Bestimmung ähnlicher Reste versagen. In solchen 
Fällen hilft lediglich die eingehende Untersuchung und Feststellung auch 
der subtilsten Merkmale, deren Kombination selbst nach unseren 
jetzigen Kenntnissen wohl stets ein Bild ergeben wird. 

Salvinia auriculata AuBL. var. affinis Desv. (Amazonasgebiet), 
» var. olfersiana Kurz. (Argentinien). 

Auch die rasche Habitusinderung der Salvinien durch Bildung von morpho- 
logisch unterschiedlichen Licht- und Schattenblättern (v. GOEBEL, Organogra- 
phie II, S. 1060 ff.) wäre in diesem Zusammenhange zu nennen. Es ist denkbar, 
daß diese Eigenschaft dazu führen kann, daß von einer Art während der Ab- 
lagerungszeit einer Schicht zwei verschiedene ökologische Formen zur Fixierung 
und zur Fossilisierung gelangen. 
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Nicht berechtigt scheint mir die Ansicht R. Kräuseus (l. c., 8. 372) 
zu sein, der alle fossilen Salvinien, abgesehen von der Größe, mit Sal- 
vinia natans (L.) ALL. vergleichen will. Wir brauchen nur etwa, um 
Extreme sprechen zu lassen, die Blätter aus dem Formenkreis der Sal- 
vinia reussi ETT. mit zuvor präparierten (was für das Erkennen der we- 
sentlichen Merkmale und Vergleichszwecke wichtig ist) Schwimm- 
blättern der S. natans (L.) ALL. vergleichend zu betrachten, um zu be- 
merken, daß doch eine ganz erhebliche Differenzierung der Merkmale be- 
steht, besonders auffällig in der Beschaffenheit der Tertidrsegmente. 

Als erschwerend für die Systematik der fossilen Salvinien fällt ein 
Umstand ins Gewicht, der bisher in der Literatur gänzlich übersehen 
wurde und sicherlich zur Aufstellung mancher neuen ‚Art‘ Anlaß gab. 
Man hat nämlich in den Beschreibungen nicht deutlich Ober- und Unter- 
seiten der doch ausgesprochen dorsiventral gebauten Schwimmblätter 
unterschieden. Einige fossile ‚‚Salvinia-Arten‘‘ verdanken, wie ich später 
zeigen werde, nur dem Umstand ihre Aufstellung, daß die Untersucher 
die gänzlich verschiedene Beschaffenheit der Blattoberseite und Unter- 
seite bei Salvinia nicht in Erwägung gezogen haben. Dabei ist doch der 
Unterschied bei der stark papillösen Dorsalseite und der fast glatten 
Ventralseite der Salvinia-Schwimmblätter sehr auffällig. Nur flüchtig 
sei schon hier die Bemerkung erlaubt, daß die widersprechenden Mei- 
nungen der Forscher über das Vorhandensein von Papillen in den Ter- 
tiärsegmenten mancher fossilen Spezies auch in dem vorerwähnten Um- 
stand eine Erklärung finden. 

Die ideale Abgrenzung der rezenten und fossilen Salvinia-Arten hätte, 
wie bei den meisten isosporen und den übrigen heterosporen Pterido- 
phyten, nach dem Bau ihrer Fortpflanzungsorgane, also der Sporocarpen 
zu erfolgen. Doch ist dies selbst für die rezenten Vertreter der Gattung 
Salvinia noch nicht endgültig durchgeführt, da ja die Sporenfrüchte 
einiger tropischer Arten nicht bekannt sind !. 

Demnach hat R. SADEBECK (in ENGLER- PRANTL, Nat. Pflanzenf.) eine 
provisorische Einteilung der rezenten Salvinien nach den Merkmalen ihrer 
Schwimmblätter gegeben. Zur Scheidung in Sektionen werden die Aus- 
maße der Blätter, insbesondere das Verhältnis der Breite zur Länge be- 
nutzt?. Durch die Eigenschaft sitzender sowie mehr oder weniger lang- 


1 Zu Bakers Zeiten (vgl. Handbook of the Fern-Allies, London 1887) war 
dies noch bei den Arten Salvinia nigropunctata Au. Br., hildebrandtii BAK., mollis 
METT., hastata Desv., radula Bax., minima Bak., und cucullata Roxs. der Fall. 

2 Hier ist auf die allerdings jüngere Frrrersche Einteilung der fossilen 
Salvinien auf Grund des Verhältnisses zwischen Breite und Länge der Schwimm- 
blätter hinzuweisen. Mir scheint eine Scheidung der Spezies allein nach diesen 
Merkmalen ziemlich unzuverlässig zu sein, da gerade die Ausmaße der Blätter 
bei den Salvinien erfahrungsgemäß am meisten der Variation und nachweis- 
baren Beeinflussung durch ökologische Faktoren unterliegen. Die kommende 
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gestielter Blätter wird innerhalb der Sektionen eine Unterteilung geschaf- 
fen, welche die sonstigen morphologischen Eigenschaften, wie Epidermis- 
beschaffenheit, Behaarung, Punktierung und ähnliches spezialisieren hel- 
fen‘. In dieses Schema sind die bekannten Arten eingeordnet. 

Andere als die von SADEBECK für die rezenten Arten herangezogenen 
Unterscheidungsmerkmale stehen uns bei der Erkennung und Auf- 
stellung der fossilen Formen auch nicht zur Verfügung. Während 
aber bei den rezenten Salvinien, was in seiner Bedeutung nicht unter- 
schätzt werden soll, eine genaue Bestimmung immer noch durch einen 
Komplex von Umständen, wie das Vorhandensein des ganzen Sporo- 
phyten, Möglichkeit einer näheren vergleichend-anatomischen Unter- 
suchung (vor allem der Sporocarpen) und vieles mehr beträchtlich er- 
leichtert wird, besitzen wir für die Zuweisung der fossilen Formen zu 
bestimmten Arten nur einen ganz beschränkten Kreis von Merkmalen. Als 
solche kommen praktisch lediglich die Epidermisbeschaffenheit (Anzahl 
der Papillen in den Sekundärfeldern), Nervatur (besonders Charakte- 
ristik der Tertiärsegmente) und als labilste Merkmale die Form und Aus- 
maße der Schwimmblätter in Betracht. Es ist daher verständlich, daß 
die aufgestellten Arten fossiler Salvinia sicherlich zum größten Teil nicht 
als Arten im streng botanischen Sinn aufzufassen sind. Sie stellen viel- 
mehr Kollektivtypen vor, die nach objektivem Befund außenmorpho- 
logisch übereinstimmende oder sehr ähnliche Blätter vereinigen sollen. 
Der Artbegriff in der paläobotanischen Terminologie ist eben vielfach nur 
als Notterminus zu betrachten und anders zu verwenden als der im all- 
gemeinen durch die Variationsbreite des Objektes abgegrenzte Begriff 
der Art in der heutigen Botanik ?. 


Einteilung der fossilen Salvinia-Blätter wird sich vielmehr auf eine Kombina- 
tion aller blattmorphologischer Gegebenheiten zu stützen haben. 

1 Bei den rezenten Salvinien ist die Eigenschaft gestielter Blätter weit ver- 
breitet. Von den elf bekannten Arten zeigen sie Salvinia hastata Desv., mollis 
Metr., radula Bak., sprucei KUHN, auriculata AuBL. und nigropunctata Av. Br. 
Nun ist es interessant festzustellen, daB bei den fossilen Formen gestielte 
Blätter scheinbar ganz fehlen. Wenigstens ist von gestielten Salvinia-Blättern 
meines Wissens in der Literatur, abgesehen von einer zweifelhaften, nicht un- 
widersprochenen Äußerung SızBErs betreffs Salvinia reussi Err. (11), nicht die 
Rede. Auch die zahlreichen von mir eigens zu dem Zwecke der Klärung dieser 
Erscheinung untersuchten Blätter zeigten keine im Sinne eines Stieles zu deu- 
tende Bildung. Die Blätter der charakteristisch tief eingeschnittenen Salvinia 
reussi ETT., die in der Form des basalen Teiles des Schwimmblattes den ge- 
stielten Blättern der rezenten Salvinien nahestehen, waren wohl sitzend. 

2 Wenn auch die systematische Bewertung der Merkmale der rezenten und 
fossilen Salvinien und zahlreiche damit verknüpfte Fragen erst in den Rahmen 
einer späteren Mitteilung fallen, so sei doch gestattet, schon hier die Kollektiv- 
natur der fossilen Salvinia-Arten an einem aus dem rezenten Formenkreis ge- 
sriffenen Beispiel zu erläutern. 

Die im Nigergebiet heimische Salvinia nigropunctata Au. Br. unterscheidet 





Die fossilen Vertreter der Gattung Salvinia Mich. I. 401 


Vielleicht ist es sogar angebracht, den paläobotanischen Artbegriff in 
ähnlichen Fällen wie bei Salvinia, einer gelegentlichen Anregung von 
botanischer Seite folgend, durch einen noch zu schaffenden Terminus zu 
ersetzen. Man vgl. in diesem Zusammenhang die Gedanken K. FRENT- 
ZENS über den ,,Formenraum“. (Allg. Bot. Zeitschr. f. Syst. 30/31, 1926.) 

Natürlich haben von den fossilen Salvinia-Arten diejenigen das meiste 
Interesse zu gegenwärtigen, die oft gefunden und uns am vollständigsten 
bekannt sind. Dies gilt nun, wie bereits erwähnt, in erster Linie für die 
Salvinia formosa HEER. 

Aus deren Formenkreise wurden im vorstehenden Kapitel guter- 
haltene Mikrosporangien beschrieben, was, besonders da man iiber die 
Übereinstimmung ihrer Blätter mit solchen rezenter Spezies verschie- 
dener Meinung sein kann, zum Anlaß zu nehmen ist, sie mit den ent- 
sprechenden Teilen der jetztweltlichen Pflanzen zu vergleichen. 

Da aber die Sporenorgane mancher rezenten Art nicht bekannt sind, 
wird dieses Vorhaben ungemein erschwert. Die in der Literatur zu fin- 
denden Angaben über den Bau der Salvinia-Mikrosporangien unter dem 
Gesichtswinkel systematischer Verwertbarkeit sind überaus dürftig und 
für uns nahezu wertlos. Sie gehen alle auf die Dimensionierung der 
Sporangien und Sporen, die ja für Vergleichszwecke im vorliegenden Fall 
allein in Betracht kommt, nicht genügend ein. 

Herr Universitätsgarteninspektor NEssEL in Gießen hatte die Freund- 
lichkeit, mir aus seinem Pteridophytenherbar, das unter anderen sämt- 
liche bekannte Salvinien (zum Teil von ULE gesammelt), sogar die schon 
öfter erwähnte kaum zu erlangende, einzige kontinental-afrikanische 
Art Salvinia nigropunctata Au. Br. gut aufgelegt enthält, in uneigen- 
nütziger Weise die sporocarpentragenden Exemplare zur Verfügung 
zu stellen. Da mir die Herren Professoren Dr. CLAUSSEN und Dr. Kü- 
STER gütigerweise die Untersuchung des in den Botanischen Gärten der 
Universitäten Marburg und Gießen befindlichen lebendigen Materiales 
gestatteten, konnte ich die Mikrosporangien von Salvinia natans (L.) 
ALL., auriculata AUBL. var. affinis Desv. und olfersiana Kurz., cucul- 


sich von der ihr im übrigen habituell, besonders in der Morphologie der Schwimm- 
blätter vollkommen gleichen Salvinia natans (L.) Aut. lediglich durch die dunkle 
Pigmentierung einzelner Epidermiszellen der Blattoberseite. Nehmen wir für 
ein steriles Pflänzchen von S. nigropunctata den Fall einer Fossilisation an, die 
sicherlich mit der Zerstörung des Pigmentes verbunden ist. Die jetzt fossilen 
Schwimmblätter würden unbedingt zu der Art Salvinia natans gerechnet werden, 
wiewohl es sich doch eigentlich um verschiedene, im Areal ihrer Verbreitung 
voneinander abweichende Arten handelt. 

1 Das im Nessecschen Herbar befindliche Salvinia-Material wurde und wird 
auch sonst zum Vergleich mit den fossilen Formen herangezogen. Herrn NEssEL, 
der durch seine Liberalität meine Untersuchungen in diesem Umfange über- 
haupt erst ermöglichte, sei auch hier besonders gedankt. 
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lata RoxB., minima Bak. und oblongifolia Marr. studieren und mit den 
fossilen Sporangien vergleichen. 

Zu diesem Zwecke lieB ich Mikrosporangien enthaltende Sporo- 
carpen — soweit es sich um Herbar-Material handelte — in schwach er- 
wärmter Kalilauge (1/10 n) quellen. Eine folgende Behandlung nach der 
ScHuLzeschen Mazerationsmethode, die durch Zusatz von konzentrierter 
Schwefelsäure variiert wurde, zerstörte die sehr zartwandigen Indusien, 
machte nach kurzer Einwirkungsdauer die Sporangien den fossilen ähn- 
lich und gleichzeitig die Mikrosporen sichtbar. 

Es wurden nun von jeder Art, einschließlich der fossilen, 30 reife 
Mikrosporangien ausgezählt und ihre Durchmesser durch Meßokular- 
beobachtung ermittelt. Ebenso verfuhr ich bei je 120 Mikrosporen aus 
denselben. Der Mittelwert des Mikrosporangien- bzw. Sporendurch- 
messers konnte alsdann errechnet und in # umgewandelt werden. 

Das Ergebnis sei auf folgender Tabelle zusammengestellt (M= beob- 
achtetes Maximum des Sporendurchmessers). 

















Vergleichstabelle: 
Verhältni 
lerne Mittlerer Durch- rer 
Arten ee messer der Sporangien- 
2 Mikros wa 2 Mikrosporen durchmesser und 
DEREN in a Mikrosporen- 
in a größe 
Fossil: 
Salvinia formosa HEER. 240 16,4 (M 20,0) 15:1 
Rezent: 
Salvinia oblongifolia Mart. . . 253 23,1 (M 31,2) 11:1 
Salvinia minima Bak. . . . . 145 15,6 (M 16,3) 9:1 
(Nicht ganz ausgereift!) 
Salvinia cucullata Roxb. . . . 198 21,9 (M 30,0) 9:1 
Salvinia auriculata AUBL. var. 
affinis Desv.!. . . . . . . 225 27,2 (M 37,7) 8:1 
Salvinia natans (L.) ALL. . . . 150 18,2 (M 23,3) 8:1 


Die Tabelle zeigt, besonders wenn man die letzte Spalte ins Auge faBt, 
daß die fossile Salvinia formosa HEER mit keiner rezenten Art in dem Ver- 
hältnis zwischen Sporangiendurchmesser und Sporengröße gemein- 
schaftliches zeigt. Vergleicht man etwa Salvinia natans, die nach Aus- 
weis der Messung sich durch den Besitz sehr kleiner Sporangien aus- 
zeichnet, so zeigen selbst hier die Mikrosporen noch einen viel größeren 
Durchmesser (+ 1,8 u), als bei der im Verhältnis zu ihr mit sehr großen 
Mikrosporangien (+ 90 u) versehenen fossilen Form. Dies kommt auch 

1 Die Dimensionen der Sporangien und Sporen der Varietät olfersiana Kurz. 
unterscheiden sich von den für var. affinis Desv. gefundenen Werten nur 
ganz unwesentlich in der Dezimale. 
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auf den Abb. 7 u.8 trefflich zum Ausdruck. Die der Salvinia formosa in der 
Sporangiengröße + nahestehenden tropischen Salvinien besitzen bezeich - 
nenderweise aber durchweg viel größere Mikrosporen ( + 5,5 — 10,8 u), 
was im einzelnen aus der Tabelle ersichtlich ist. 

Aus der Gegenüberstellung ergibt sich schlagend, daß die fossile 
Salvinie innerhalb der in Betracht gezogenen, in verschiedenen Vege- 
tationsgebieten heimischen und unterschiedlichen blattmorphologischen 
Gruppen angehörenden rezenten Arten, in der untersuchten Eigenschaft 
vollkommen isoliert dasteht. 

Ob dies auch gegenüber den übrigen jetztweltlichen Arten der Fall ist, 
kann hier mangels weiterer fertiler Exemplare nicht entschieden, aber 





Abb. 7. Abb. 8. 
Abb. 7. Mikrosporangium unter Zuhilfenah von Nelkenöl als Aufklarungsmittel stark vergrößert. 
Man erkennt zahlreiche Mikrosporen von tetraédrisch-kugelférmiger Gestalt. Eine genau ein- 
gestellte Sporenzelle zeigt die Tetraéderleisten. Aufgenommen mit LEITZ ,,Macca 1/2 + Obj.6 L. 
Abb. 8. Zum Vergleich (siehe III, S. 402). Ein gleich stark vergrôBertes Mikrosporangium der 
Salvinia natans. (L.) ALL. — Original. Aufgenommen mit LEITZ ,,Macca 1/° + Obj. 6 L. 





gemutmaBt werden’. Die endgültige Endscheidung muß späteren 
Forschungen vorbehalten sein. Eine an sich lockende phylogenetische 
Auswertung der ausgesprochenen relativen ‚‚Kleinsporigkeit‘‘ der fossilen 
Salvinia formosa HEER sei infolgedessen noch aufgeschoben. 


1 Salvinia hastata Desv. und mollis METT., zwei Formen der wenig bekannten 
madagassischen Gruppe, deren Sporangien ich auch untersuchen konnte, mußten 
vom exakten Vergleich leider ausgeschaltet bleiben. Bei Salvinia hastata waren 
noch keine isolierte Sporenmutterzellen gebildet, sondern gerade erst die Des- 
organisation der Tapetenzellen im Gange. Die Mikrosporangien der Salvinia mollis 
hatten zwar schon Sporenmutterzellen entwickelt, doch waren die Tetradenglieder 
leider noch nicht von einander gewichen und deshalb der genauen Messung nicht 
zugänglich. Doch ließ die beträchtliche Größe der Tetradenglieder darauf 
schließen, daß sich der Durchmesser der voll entwickelten Sporen um etwa 25 u 
bewegen wird. Damit schließt sich wohl die Gruppe der madagassischen Salvinien 
in der Sporengröße den Formen der anderen Tropenländer an. 
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Nachtrag. 

Während der Drucklegung der vorstehenden Abhandlung konnte ich 
in der dysodilartigen Braunkohle, die den bekannten tertiären (Ober- 
miozän) Süßwasserdolomit von Garbenteich bei Gießen überlagert, Mikro- 
sporangien und Makrosporen einer Salvinia in großer Menge und einzig- 
artiger Erhaltung nachweisen. Von hohem Interesse ist das Vorkommen 
unter anderem durch den Umstand, daß das die Makrosporen umgebende 
plasmatische Perispor in seiner charakteristischen Schaumstruktur er- 
halten ist und sich Exospor und Endospor sichtbar machen ließen. 

Zur Vervollständigung der Vergleichstabelle auf S. 402 seien die Aus- 
maße der Mikrosporangien und ihres Inhaltes gegeben: 











Mitti Durct Mitt! 1 it us Verhältnis zwischen 
der Mikrosporangien der Mikrosporen und Sporengröße 
285 u 23,1 (M 26,2) u 12:1 








Durch die beträchtliche Größe der Mikrosporen unterscheidet sich 
die Garbenteicher Salvinie von der kleinsporigen Salvinia formosa HEEr. 
Mit der rezenten Salvinia oblongifolia MART. zeigt sie in der Sporangien- 
und Sporengröße einige Ähnlichkeit, was auch in den Verhältniszahlen 
zum Ausdruck kommt. 

Die Spezialbearbeitung des neuen, den Himmelsberger an Wichtig- 
keit weit übertreffenden Sporangienfundes wird, mit weiteren Mittei- 
lungen über tertiäre Salvinia verknüpf', im Rahmen einer besonderen 
Abhandlung in absehbarer Zeit zur Veröffentlichung gelangen. 


Zusammenfassung. 


Die vorstehende Abhandlung gibt als bescheidene Vorarbeit zu einer 
künftigen kritischen Monographie der fossilen Vertreter der Gattung 
Salvinia Mic. in der Hauptsache die nähere Beschreibung der Mikro- 
sporangien von Salvinia formosa HEER aus der Braunkohle des Himmels- 
berges bei Fulda und ihren Vergleich mit rezenten Sporangien. Daneben 
wurden in Anbetracht ihrer Aktualität auch mit dem eigentlichen Thema 
im Zusammenhang stehende, für die Systematik der fossilen Salvinien 
allgemein bedeutende Fragen besprochen. 

Während über letztere der Text näheren Aufschluß erteilt, ergab die 
Spezialuntersuchung, daß die fossilen Sporangien und Sporen, die erst 
durch eine umständliche Behandlung der mikroskopischen Betrachtung 
zugänglich wurden, ihrer abweichenden Ausmaße halber nicht in Bezie- 
hung zu den in Betracht gezogenen rezenten Arten gebracht werden kön- 
nen, sondern vielmehr eine gut charakterisierte Sonderstellung einnehmen. 

Die Mikrosporangien sind in kurzer Weise folgendermaßen zu kenn- 
zeichnen: 
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Mikrosporangien der Salvinia formosa HEER; sie erscheinen als in 
Häufchen (Mikrosporocarpen) zusammenliegende, gelbliche + kugelige 
Körperchen von 240 u durchschnittlichem Durchmeser. Sporangienstiel 
von einer Zellreihe gebildet. Sporangienwand aus nur einer Lage weit- 
maschiger Zellen hexagonaler Gestalt bestehend, deren Lumina aber 
kleiner zu sein scheinen, als die der Wandung rezenter Mikrosporangien. 
Mutterzellen der Mikrosporen in Übereinstimmung mit der Zahl bei 
rezenten Sporangien 16, die schon isolierten Tetradenglieder (Mikro- 
sporen) durchschnittlich 16,4 u groß, von rundlich tetraedrischer Gestalt, 
ihre Exospore glatt, Winkel der scheitelständigen Tetraederleisten etwa 
20°. Das kennzeichnende Verhältnis zwischen Sporangiendurchmesser 
und Sporengröße ist gleich 15 : 1. 

Außerdem fanden sich Makrosporangien von im Mittel 450 u Durch- 
messer; Makrosporen gelangten nicht zur Beobachtung. 

Fundort: Braunkohle und Ton des Himmelsberges bei Fulda. 

Alter: (? Ober-)Miozän. 

Mikroskopische Präparate und Belegstücke: SENCKENBERG-Museum 
zu Frankfurt a. M. und Geologisch-Paläontologisches Institut der Uni- 
versität GieBen. 


A. Verzeichnis der im Text angeführten Literatur. 
Weiteres über fossile Salvinia siehe bei FLORIN (2). 

1. Kirchheimer, F.: Die Gattung Salvinia in den Tertiarfloren des Vogels- 
berges und der Wetterau. Ber. oberhess. Ges. Natur- u. Heilk. Gießen, Natur- 
wiss. Abt. 12 (1928). — 2. Florin, R.: Eine Übersicht der fossilen Salvinia-Arten 
mit besonderer Berücksichtigung eines Fundes von Salvinia formosa Hzzr im 
Tertiär Japans. Bull. geol. Inst. Upsala 16 (1919). — 3. Brabenee, B.: O novem 
nalezisti trötihornich rostlin ve spodnim pâsmu urstev Zateckych. Rozpr. Ceské 
Akad. Cisäre Frantisca Josefa Tr. 2, 18 (1904). — 4. Fritel, P. H.: Note sur une 
espèce fossile nouvelle du genre Salvinia. J. de Bot. 21 (1908). — 5. Sur la pré- 
sence des genres Salvinia MıcH., Nymphaea Tourn. et Pontederia L. dans les argiles 
sparnaciennes de Montois. C.r. Acad. Sci. Paris 147 (1908). — 6. Étude sur les 
végétaux fossiles de l’&tage sparnacien du bassin de Paris. Soc. Géol. France 
Mém. de Paléont. 16 (1910). — 7. Engelhardt, H.: Über Tertiärpflanzen vom 
Himmelsberg bei Fulda. Abh. Senckenberg. naturforsch. Ges. Frankfurt 20 (1903). 
— 8. Hirmer, M.: Handbuch der Paläobotanik I (1927). — 9. Berry, E, W.: A new 
Salvinia from the Eocän. Torreya 25 (1925). — 10. Kräusel, R.: Nachträge zur 
Kenntnis der Tertiärflora Schlesiens. III. Über einige Originale Göpperts usw. 
Jb. Preuß. Geol. Landesanst. 40 (1920). — 11. Sieber, J.: Zur Kenntnis der nord- 
böhmischen Braunkohlenflora. Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. 
Kl. 69 (1880). 


B. Benutzte Literatur über rezente Salvinien und ihre Sporenorgane. 


Arnoldi, W.: Beiträge zur Morphologie der Keimung von Salvinia natans. 
Flora 100 (1910). — Baker, A.: Synopsis of Rhizocarpeae. I. Salvinieae. J. of 
Bot. 25 (1886); vgl. auch S. 399. — Bauke, H.: Einige Bemerkungen über das Pro- 
thallium der Salvinia natans. Flora 62 (1879). — Belajeff, W.: Über die männ- 
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lichen Prothallien der Wasserfarne (Hydropterides). Bot. Z. 56 (1898). — Bi- 
sehoff: Zur Naturgeschichte der Salvinia natans. Nova Acta Acad. Leop. Carol. 
14 (1828). — Bower, F. 0.: The Origin of a Land Flora. London 1908. — The 
Ferns (Filicales). Cambridge 1923. — Campbell, D. H.: The systematic position 
of the Rhizocarpeae. Bull. Torrey Bot. Cl. 15 (1888). — The Structur and Deve- 
lopment of Mosses and Ferns. New York 1918. — Dutailly, G.: Sur l’interpréta- 
tion des différentes parties de l'embryon de Salvinia. C.r. Soc. Bot. Lyon (1881). 
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BEITRAG ZUR KENNTNIS DER SPALTÖFFNUNGSBEWEGUNG. 
Von 
EH. W. Kerı 
(Hannover-Linden). 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. August 1929.) 


Zur Kenntnis der Physiologie der Spaltöffnungsbewegung einen Bei- 
trag‘zu liefern, ist das Ziel folgender Arbeit. Die Kenntnis der physika- 
lischen Komponente ist gerade in den letzten Jahren durch exakte Unter- 
suchungen so gefördert, daß die Grundlagen der Stomatärtranspiration 
heute zu einem großen Teil bekannt sind (Brown und Escomse 1900, 
SIERP und SEYBOLD 1927, 1928, 1929). Bei der Betrachtung der physio- 
logischen Komponente ist es erforderlich, diese zu zerlegen in Reaktionen 
der Stomatabewegung, welche durch äußere Induktion hervorgerufen 
werden, und solche, welche physiologisch-regulative, autonome Be- 
wegungen darstellen. Diese Zweiteilung ist vor der Hand unbedingt 
aufrecht zu erhalten, da die Frage, ob die Spaltöffnungsregulation ledig- 
lich durch äußere Induktionen bedingt ist, oder ob autonome Regulatio- 
nen vorliegen, sich noch nicht entscheiden läßt. Hier soll festgestellt 
werden, in welchem Maße die Spaltöffnungsbewegung der Pflanze äuße- 
ren Einflüssen folgt, und in welcher Art sie auf die Induktion reagiert. 
Die Wirkung dieser Faktoren zu erkennen, ist das Bestreben vieler ge- 
wesen, wie es in der reichhaltigen Literatur über dieses Gebiet zum Aus- 
druck kommt (BURGERSTEIN 1904, 1920, 1925; SeysoLp 1929). Viele 
Beobachtungen liegen vor, welche aber fast alle daran kranken, daß 
sie nur kurze, oft allzukurze, Zeitabschnitte umfassen, und Messungen, 
welche sich über längere Zeiträume erstrecken, nicht vorhanden sind. 
Da in der freien Natur die äußeren Faktoren die „unangenehme“ Eigen- 
schaft besitzen, außerordentlich variabel zu sein, und die autonomen 
Reaktionen noch nicht analysiert sind, ist es nicht ohne weiteres möglich, 
aus kurzfristigen Versuchen eine Gesetzmäßigkeit abzuleiten. Wie leicht 
eine derartige Methode zu Trugschlüssen führen kann, mußte ich bei 
meinen eigenen Vorversuchen erfahren, bei welchen ich eine Messungs- 
dauer von 12 Stunden für hinreichend hielt. An Hand der Kurven ließ 
sich bald erkennen, daß es unmöglich ist, innerhalb eines kurzen Zeit- 
abschnittes einwandfreie Ergebnisse zur Beurteilung der Stomatophysio- 
logie zu erzielen. So wurden Messungen an vier aufeinander folgenden 
Tagen an Sambucus nigra vorgenommen. An den beiden ersten Tagen 

28* 











408 H. W. Kerl: 


zeigte sich eine deutliche Schließtendenz der Stomata schon vor Sonnen- 
untergang, während an den beiden folgenden Tagen noch nach Sonnen- 
untergang eine beträchtliche Öffnung der Spalten bestehen blieb. Aus 
diesen zwiespältigen Ergebnissen, welche sich auch bei Messungen 
an anderen Pflanzen zeigten, ergab sich ohne weiteres, daß die Fort- 
setzung der Versuche auf dieser Basis nur den Boden für fruchtlose Spe- 
kulationen ebnete, und nur eine Dauermessung, welche sich über längere 
Zeitabschnitte erstreckte, die gewünschte Klarheit schaffen konnte. 
Die vielen Arbeiten und vorläufigen Mitteilungen über Stomatazustände, 
die häufig untereinander die größten Widersprüche zeigen, weil sich die 
Untersuchungen nur auf wenige Stunden erstreckten, brauchen nicht 
einzeln aufgeführt zu werden. Für uns kommen nur einige wenige in Be- 
tracht. Die Erkenntnis, daß die Zuverlässigkeit der Versuchsergebnisse 
zur Beurteilung der Stomatavariation in hohem Maße von der Dauer 
des Versuches abhängig ist, finden wir zuerst bei LorrrıeLn (1921), 
welcher mit 24stündigen Messungen die Stomatabewegung zu analysieren 
versuchte. Diese Versuche führten ihn zur Aufstellung seiner Pflanzen- 
typen, welche sich durch ihr verschiedenes stomatäres Verhalten während 
der Tagesperiode unterscheiden. In ähnlicher Weise wurden neuerdings 
auch von STALFELT (1928) die Untersuchungen der Spaltöffnungsbe- 
wegungen bei Coniferen- über vierundzwanzigstündige Perioden aus- 
gedehnt. 

Bei vorliegender Arbeit kam es zunächst darauf an, die LOFTFIELD- 
schen Versuche, welche noch keine völlige Bestätigung gefunden haben, 
nachzuprüfen. Die Hauptaufgabe wurde darin gesehen, die im Freiland 
ausgeführten Versuche im Laboratorium unter genau festgelegten Be- 
dingungen zu wiederholen, da nur die Arbeit im Versuchszimmer die 
Möglichkeit zur Bearbeitung der Frage nach der Größe der physiologi- 
schen Komponente zu geben vermag. 


Freilandversuche. 


Die Vorversuche wurden zum größten Teil im Pflanzenphysiologischen 
Institut in München ausgeführt. Zu weiteren Versuchen kam es in Mün- 
chen nicht, da mein Lehrer, Herr Prof. Dr. Sterp im Frühjahr 1928 einem 
Ruf an die Unviversität Köln folgte, wodurch ich genötigt war, die Ver- 
suche abzubrechen. Diese wurden im Botanischen Institut der Univer- 
sität Köln wieder aufgenommen. Die Freilandversuche kamen im Som- 
mer 1928 im Botanischen Garten der Universität zur Ausführung. Es ist 
mein Bestreben gewesen, eine möglichst große Anzahl von Pflanzen in 
den Kreis der Versuche einzubeziehen, um ein klares Bild von den Spalt- 
öffnungsbewegungen zu erhalten. Die Messungen wurden sowohl an 
Bäumen und Sträuchern, wie auch an Krautpflanzen vorgenommen. 
Um den Einfluß der äußeren Faktoren auf die Tagesperiode der Spalt- 
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öffnungsbewegung der Pflanze an verschiedenen Standorten kennen zu 
lernen, wurden die Messungen an Pflanzen in Extremlagen vorgenommen. 
D. h. die Versuchsobjekte standen an verschiedenen Stellen des Gartens 
unter verschiedenen Standortsbedingungen, so z. B. nach Osten oder 
Westen frei, oder im Schatten größerer Bäume. Alle Messungen erstreck- 
ten sich aus dem bereits in der Einleitung angegebenen Grunde über einen 
Zeitraum von 24—60 Stunden. 


I. Methode. 

Einige Schwierigkeit bereitete die Wahl der Methode, da die Inkon- 
stanz der äußeren Faktoren mit in Kauf genommen werden mußte; da- 
her mußte eine direkte Messung der Porusweite der Spaltöffnung auf 
mikroskopischem Wege von vornherein ausscheiden, da eine derartige 
Messung sich vielleicht am Tage, wenn auch unter großen Schwierig- 
keiten, hätte durchführen lassen, eine Anwendung während der Nacht 
jedoch unmöglich war, weil die erforderliche starke Lichtquelle eine weit- 
gehende Veränderung der stomatären Apertur herbeigeführt hätte. Es 
wurde nun versucht, die Größe der Spaltweite mit Hilfe der Äther- 
infiltration, wieSTÄLFELT sie bei der Untersuchung der Coniferen-Stomata 
anwandte, zu bestimmen. Um die infiltrierte Fläche deutlicher von ihrer 
Umgebung abzuheben, sollte das Infiltrationsreagens mit einem Farb- 
stoff versetzt werden. Der Versuch war so gedacht, daß der Farbstoff 
nach Verdunsten des Äthers im Blatt zurückbleiben mußte, und so die 
Möglichkeit bot, die Größe der infiltrierten Stellen mit einem Planimeter 
auszumessen. Die größte Schwierigkeit bereitete die Beschaffung des Farb- 
stoffes, der einerseits gut ätherlöslich sein, andererseits sich auch von der 
Blattfarbe gut abheben mußte. Zur Verwendung gelangten Typoforbraun 
sowie Dunkelrot und Violett ätherlöslich (I. G. Leverkusen). Die Farb- 
stoffe lösten sich gut in Äther, dagegen wirkte das Blatt wie eine Filtrier- 
vorrichtung, indem es wohl den Äther eindringen ließ, den Farbstoff 
aber an der Oberfläche zurückhielt. Der Versuch ließ sich also in dieser 
Art nicht durchführen. Ich entschloß mich daher auf die von MoLıscH 
(1912) zuerst angewandte Infiltrationsmethode zurückzugreifen, und 
zwar benutze ich die von M. Drerricn (1925) aufgestellte Infiltrations- 
reihe. Auf die Mängel und beschränkte Gültigkeit der Infiltrationsmethode 
haben bereits STALFELT (1916) und Ursprung (1924) hingewiesen. Für 
meine Freilandversuche genügte die Methode insofern, als nicht die abso- 
lute Spaltenweite, sondern nur ihre. Variabilität in verschiedenen Zeiten 
in Annäherungswerten festgestellt werden sollte. Andere indirekte Me- 
thoden waren für meine Messungen nicht verwendbar; so kam die Ko- 
baltmethode nach StauL (1894), welche an sich durch ihre leichte und 
saubere Anwendungsart ein angenehmes Arbeiten gestattet, auch in der 
von Leıck (1927) verbesserten Form für meine Versuche nicht in Frage, 
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da bei ihrer Verwendung durch das Auflegen des Papiers eine Dampf- 
druckpotentialerköhung: Blattsystem/Luft hervorgerufen wird, welche 
abnorme Verhältnisse schafft. Ein weiterer Fehler der Methode ist ihr 
vollständiges Versagen bei feuchter Witterung oder Regen. Es ist nicht 
immer möglich, die Oberfläche der Blätter so wasserfrei zu bekommen, 
daß sich keine Fehler beim Messen bemerkbar machten. Dasselbe zeigt 
sich in den Stunden um Sonnenaufgang, wenn die Blätter von starkem 
Tau benetzt sind. Diese Fehlerquellen ließen sich durch Anwendung der 
Infiltration vermeiden. Die bekannte zehnstufige Infiltrationsreihe nach 
M. Diergich besteht aus: 1. Äther petrol., 2. Xylol, 3. Benzol, 4. Ol. 
Terebinth. rect, 5. Ol. Petrae, 6. Ol. Ricini + Ol. Terebinth. 1 : 3, 7. Ol. 
Rieini + Ol. Terebinth. 1 :2, 8. Alcohol abs., 9. Ol. Rieini + Ol. Tere- 
binth. 2 :1, 10. Paraff. liquid. Die Messungen wurden nun in der Art 
ausgeführt, daß stets die maximale Öffnungsweite registriert wurde. Eine 
Abstufung der einzelnen Reagenzien nach dem Grade ihres Eindringens 
wurde daher nicht vorgenommen. Die Infiltration mit einem Reagens 
wurde nur dann als positiv angesehen, wenn mindestens eine Fläche, 
welche der Viertelgröße der Blattoberfläche entsprach, sofort nach Auf- 
setzen des Tropfens eine deutliche Reaktion zeigte. War die infiltrierte 
Fläche so klein, daß sie nicht wenigstens 25% der Blattoberfläche be- 
deckte, wurde die nächste tieferstehende Stufe angegeben, welche diese 
Bedingung erfüllte. In vielen Fällen kam es bis zu einer 100%igen In- 
filtration des Blattes; dieses trat besonders bei den niedrigen Infiltra- 
tionsstufen in Erscheinung. Die Schwankungen in der Öffnungsgröße 
der verschiedenen Spaltöffnungen desselben Blattes werden mit zuneh- 
mender Verringerung der Spaltenweite in hohem Maße ausgeglichen. 

Die so gewonnenen Werte wurden in Kurven und Tabellen dargestellt, 
und zwar dergestalt, daß sie nicht in Prozent der Öffnungsweite der 
Stomata, sondern in Inifiltrationsstufen aufgezeichnet wurden. Die 
Kurve gibt also die relative Öffnungsweite der maximal geöffneten Stomata 
(25% der Blattfläche), nicht die Zahl der überhaupt geöffneten Spalten und 
ihre Aperturen. 

In den Tabellen sind die Maxima in Fettdruck, die Minima in Kursiv- 
druck dargestellt. 

Alle Werte sind stets das Mittel, welches aus den Messungen an meh- 
reren Blättern der Versuchspflanze gewonnen wurde. Die durch Infiltra- 
tion gewonnenen Ergebnisse wurden mittels des von BUSCALIONI und 
Porzacct (1901) benutzten Kollodiumverfahrens nachgeprüft. Das Ver- 
fahren beruht darauf, daß das auf das Blatt aufgetragene Kollodium nach 
Verdunsten des Lösungsmittels (Äther-Alkohol) eine dünne Schicht von 
Zellulosenitrat als farbloses Häutchen zurückläßt, in welche sich das 
Bild der Epidermis mit den Spaltöffnungen abdrückt. Nach dem Trocken- 
werden, welches in wenigen Augenblicken eingetreten ist, läßt sich der 
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Abdruck leicht mit einer Pinzette abziehen. Diese Methode erwies sich 
für Freilandversuche besonders während der Nacht als sehr geeignet, da 
sich die Kollodiumabzüge auch bei mangelhafter Beleuchtung leicht 
herstellen lassen, und nach SchluB der Freilandmessungen im Laborato- 
rium gut verarbeitet werden können. Dieses Nachprüfen der Nachter- 
gebnisse ist besonders deshalb unbedingt erforderlich, da es unmöglich 
ist, bei dem zur Verfügung stehenden relativ schwachen Licht der 
Taschenlampe jede kleine Verletzung der Epidermis des Blattes zu er- 
kennen, was für die Infiltrationsmethode Voraussetzung ist. Da die In- 
filtrationsstoffe durch die Wunde leicht in das Blatt eindringen, würde 
sich ein völlig falsches Bild der stematären Apertur ergeben. Zeigen aber 
das Bild des Kollodiumabzuges und die Infiltration gemeinsam geöffnete 
Stomata, so ist die nötige Genauigkeit des Versuches gewährleistet. 

Zur Bestimmung der Lufttemperatur dienten fünf Thermometer, 
welche an verschiedenen Stellen des Gartens Aufstellung gefunden hatten. 
Die Luftfeuchtigkeit wurde mit Haarhygrometern gemessen und die ge- 
fundenen Werte in Prozent angegeben. Außerdem fand sowohl ein Ther- 
mograph, wie auch ein Hygrograph Aufstellung, welche es gestatteten, 
unvorhergesehene Temperatur- und Feuchtigkeitsschwankungen zwi- 
schen den Messungen festzustellen. Von einer Bestimmung der Licht- 
intensität wurde bei den Freilandversuchen Abstand genommen, da sie 
einem so häufigen Wechsel unterworfen war, daß die Messungen ein un- 
genaues Bild ergeben hätten. Da ein einwandfreies Ergebnis nur durch 
automatische Dauermessung möglich gewesen wäre, beschränkte ich 
mich, wie es andere Forscher bereits getan haben, darauf, den Stand der 
Sonne, Dämmerung, Dunkelheit und Bewölkung zu registrieren. Die Zeit 
zwischen Untergang und Aufgang der Sonne wurde in den Kurven als 
schwarzes Feldauf der Abszisse dargestellt. Alle Messungen wurden in Ab- 
ständen von 2 Stunden in genau festgelegter Reihenfolge vorgenommen. 

Die Witterung war für die Ausführung der Versuche günstig, da sich 
im Juni zwischen Regentagen und Tagen mit bedecktem Himmel solche 
mit ausgesprochenem Sonnencharakter befanden. Da sich die Versuche 
in einem Fall über 60 Stunden, im anderen über 48 Stunden erstreckten, 
ließen sich alle veränderten äußeren Faktoren in einem zusammenhängen- 
den Versuch fassen. Auf die unbeständige Juniwitterung folgte ein sehr 
trockener Juli, in welchem sich Licht, Luftfeuchtigkeit und Lufttempe- 
ratur während mehrerer aufeinander folgender Tage als ziemlich konstant 
zeigten. Auch dieser Einfluß der Trockenperiode wurde in 48stündigen 
Messungen untersucht. 


IL. Versuche. 
Die Messungen wurden an siebenundvierzig verschiedenen Arten 
von Freilandpflanzen vorgenommen. Alle Versuche zeigten deutlich, 
daß die Spaltöffnungsbewegungen innerhalb mehrerer aufeinander- 
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folgender Tage in hohem Maße variierten. Es ist infolgedessen nicht 
leicht, eine Pflanze in eine bestimmte Typenform hineinzuzwängen, wie 
LOoFTFIELD es versucht hat. So ließen sich bei den Versuchen im Juli 
an verschiedenen Tagen unter fast völlig gleichen äußeren Bedingungen 
Ergebnisse erzielen, welche in direktem Widerspruch zueinander standen. 


Messungen an Gramineen. 

Wenn die Gramineen getrennt von den übrigen Pflanzen zur Be- 
sprechung gelangen, so hat dies seinen Grund nicht nur darin, daß 
LoFTFIELD einen Getreidetypus aufstellte, sondern es läßt auch der von 
dem der Dikotylen abweichende Spaltöffnungsapparat eine Trennung 
zweckmäßig erscheinen. 

Phragmites communis (Tabelle 1) zeigte in der Nacht vom 10. zum 
11. Juli um 23 Uhr eine Öffnung der Spalten, welche den Größenverhält- 
nissen der Stufe II entspricht, in der folgenden Nacht um dieselbe Zeit 
eine Öffnung der Größenordnung der Stufe IV, während sich die Spalten 
in der dritten Nacht von 23 bis 1 Uhr in vollständig geschlossenem Zu- 
stande befanden, ebenso in der nächsten Nacht, in welcher sich das 
Minimum allerdings um 1 Stunde verschoben hatte und in der Zeit 
zwischen 1 und 3 Uhr nachts lag. Hätten sich die Versuche nur über eine 
kürzere Zeitspanne erstreckt, so wäre das Ergebnis des einen Forschers: 
Die Spalten von Phragmites schließen sich nachts immer; ein anderer 
Untersucher aber würde feststellen: Die Spalten zeigen eine nächtliche 
Öffnung! 

Die Versuchspflanze stand am Rande eines Weihers, hatte also zu 
jeder Zeit Wasser in genügendem Maße zur Verfügung. Der Verlauf der 
Spaltöffnungsbewegung ist aus Tabelle la und b zu ersehen. Es zeigt 
sich deutlich ein ausgeprägtes Frihmaximum, dem ein Minimum während 
der Zeit des stärksten Lichtgenusses folgt, wie es schon von LOFTFIELD 
für Gramineen erkannt wurde. Dann zeigt sich aber ein deutliches Ab- 
weichen von dem ,,Getreidetyp‘‘ LoFTrIeLps. Dieses äußert sich in dem 
zweiten Maximum am Nachmittag des 10. von 17—19 Uhr, in dem lang- 
anhaltenden Tagesmaximum des 14., dann aber besonders in dem nächt- 
lichen Offenhalten der Stomata. Diese Tatsache, daß die Spaltöffnungen 
beiDunkelheit nicht geschlossen waren, ist in keiner Weise mit der Defi- 
nition des Getreidetyps, wie er von LOFTFIELD angegeben wird, in Ein- 
klang zu bringen. LorTrIeLp führt über den Getreidetyp aus: ‚The 
first group includes the cereals, in which night opening does not occur 
under ordinary conditions, favorable or infavorable‘. 

Bei den weiteren Versuchen zeigten von vierzehn Gramineen nur fünf 
ein völliges Schließen der Spaltöffnungen an allen Versuchstagen, 
wenn auch alle eine deutliche Schließtendenz zeigten. Ferner zeigten 
mehrere ein gut ausgeprägtes zweites Maximum am Nachmittag. Die 
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Unterschiede in den Ergebnissen lassen sich am besten durch Gegenüber- 
stellen zweier Versuche zum Ausdruck bringen. Die erste Kurve (Abb. la) 


zeigt die Spaltöffnungsbewegung der Blattunterseite von Triticum sati- 
vum nach LorrrieLp. In der zweiten Kurve (Abb. 1b) sind meine eige- 
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79. Juri 1916 20. Juri 1916 
Abb. 1a. Kurve der Spaltöff: von Triticum sativum. Kurve nach LOFTFIELD. 
Spaltöffnungsbewegung. y — in %. —-—-—--- Lufttemperatur in Grad C. 
—— — Luftfeuchtigkeit in %. —--—--— Licht in %. 


nen Versuchsergebnisse dargestellt. Beide Kurven zeigen den Licht- 
einfluB auf die Stomatabewegung, ebenso das fiir die Gramineen typische 
Frihmaximum. Während nun aber die erste Kurve nach LOFTFIELD 
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Abb. 1b. te der Spaltôff bewegung von Triticum sativum. 
Spaltöffnungsbewegung. — -— -— -— Lufttemperatur in Grad C. ——— Luftfeuchtigkeit 





in %. Wetterlage a: am 13. Juli: sonnig; desgleichen am 14. und 15. Juli. 


am zweiten Versuchstage, nachdem am ersten Tage iiberhaupt keine Be- 
wegung festzustellen war, ein Maximum von sehr kurzer Dauer aufweist, 
zeigt die Kurve der eigenen Untersuchungen nur kleine Minima, welche 
am ersten Tage kein, am zweiten nur ein kurzes Schließen herbeiführen. 
Leıck (1927) fand bei seinen Untersuchungen von Triticum sativum bei 
Eintreten der Dunkelheit stets einen völligen Spaltenschluß. Er kommt 
aber zu der Überzeugung, daß es nicht leicht sei, ein klares Bildzu gewin- 
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nen, ,,da Witterungsverhältnisse und Bodenfeuchtigkeit den stomatalen 
Zustand bei Triticum sativum besonders stark zu beeinflussen scheinen.‘ 
Nun fand ALEXEIEV (1924) bei Pflanzen desselben Typs an verschiedenen 
Standorten große Unterschiede in der Spaltöffnungsbewegung. Es wäre 
denkbar, daß die Abweichung meiner Versuchsergebnisse von denen Lort- 
FIELDs durch verschiedenen Standort der Versuchspflanzen entstanden 
wäre. ALEXEIEV stellte nämlich fest, daß Pflanzen auf einer feuchten 
Wiese ein gleichmäßiges Ansteigen der Öffnungskurve in den Morgen- 
stunden zeigen mit einem ausgeprägten Mittagsmaximum und gleich- 
mäßigem Abfall am Nachmittag. Im Gegensatz dazu findet sich bei 
Pflanzen an trockenem Standort ein frühes Maximum, dem in einigen 
Fällen ein zweites Maximum folgen kann. Nach den neuesten Befunden 
von STÄLFELT (1929) können die Differenzen hinsichtlich der Wasser- 
bilanz im Blattgewebe verschieden groß sein. 

Die Untersuchungen wurden in der Zeit vom 10. Juli 9 Uhr bis zum 
12. Juli 9 Uhr und vom 13. Juli 9 Uhr bis zum 15. Juli 9 Uhr ausgeführt. 
Als Versuchspflanze an feuchtem Standort diente das bereits oben erwähnte 
Phragmites communis, während die Messungen am trockenen Standort an 
verschiedenen Getreidepflanzen zur Ausführung kamen. Der Boden 
der Versuchsbeete wurde während der Versuche trocken gehalten. Die 
hohen Luftfeuchtigkeitswerte während der Nachtstunden erklären sich 
aus der Nähe eines Weihers, in welchem auch Phragmites seinen Stand- 
ort hatte. Da Boden und Seitenwände des Weihers betoniert waren, 
konnte er an die ihn umgebende Erde kein Wasser abgeben. 

Außerdem wurde der Verlauf der Spaltöffnungsbewegungen von 
Avena sativa, Panicum bulbosum und Secale cereale in der Zeit vom 10. bis 
zum 12. Juli untersucht!. Alle Pflanzen ließen deutlich ein kurzes Früh- 
maximum erkennen, wie LOFTFIELD es für die Gramineen angibt, welches 
bei Panicum bulbosum um 11 Uhr eintrat, während Secale cereale, Hordeum 
sativum und Avena sativa schon um 9 Uhr die größte Öffnung ihrer Stomata 
aufwiesen. Das darauf einsetzende Schließen der Spaltöffnungen er- 
folgte nun sehr langsam und nicht regelmäßig, sondern stufenweise, so 
daß während des ganzen Tages eine verhältnismäßig große Öffnung der 
Stomata erhalten blieb. Dem gegenüber zeigt Phragmites am 11. (Ta- 
belle la) ein Maximum, welches sechs Stunden anhielt, von 9—11 Uhr, 
und im Anschluß daran auch während der Nacht geöffnete Spaltöffnun- 
gen. An den folgenden Tagen vom 13. bis zum 15. zeigte sich trotz der 
unveränderten Bodenfeuchtigkeit, daß die Stomatabewegungen der 
»Trockenpflanzen‘ in demselben Rhythmus, wie die der Pflanze am 
feuchten Standort verliefen. Es zeigte sich jedoch, daß bei allen Pflanzen 
die Minima bedeutend tiefer liegen, als an den Vortagen, und daß auch 

1 Die ausführlichen Tabellen können infolge Raummangels nicht wieder- 
gegeben werden. 
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Phragmites einen völligen Spaltenschluß zur Nachtzeit aufweist. Beson- 
ders auffällig aber sind die großen Tagesmaxima am 14., welche nicht 
nur Phragmites, sondern auch Avena, Panicum, Hordeum und Secale 
aufweisen. Die Temperatur der Versuchstage lag sehr hoch, tagsüber 
etwa 30°, nachts etwa 18°. Ferner war die Belichtung der Pflanzen eine 
sehr intensive, da an allen Tagen bei völlig wolkenlosem Himmel eine 
starke Sonnenstrahlung zu verzeichnen war. Am ersten Tage reagieren 
alle Versuchspflanzen auf das starke Licht mit sofortiger Verringerung 
der Spaltenweite. Am 14. Juli wird das hohe Maximum des Vortages 
nicht mehr erreicht, und es findet sich bei keiner Pflanze eine Öffnung, 
welche über die fünfte Stufe hinausgeht. Diese Spaltenweite hält sich 
aber während des ganzen Tages bisin die Nacht hinein fast völlig konstant, 
erst dann folgt ein schneller Abfall, der zu einem völligen oder fast 
völligen Schließen der Spaltöffnungen vorschreitet. Da die Feuchtigkeits- 
verhältnisse am feuchten und am trockenen Standort unverändert ge- 
blieben waren, kann die Symmetrie der Kurven nicht durch die Boden- 
feuchtigkeit hervorgerufen sein. Da Temperatur und Licht an beiden 
Versuchstagen unverändert waren, hätte auch die Spaltöffnungsbewe- 
gung des 14. der des 13. entsprechen müssen. Nun zeigt aber der 13. 
ein kurzes hohes Maximum, während der 14. ein langes von geringerer 
Höhe aufweist. Eine einwandfreie Erklärung zu geben, ist nicht mög- 
lich. Unter Umständen wäre eine Beeinflussung der Spaltöffnungsbe- 
wegung durch die Wetterlage des Vortages, hohe Temperatur und Licht- 
intensität denkbar (vgl. SrALFELT (1929)). 

Die großen Schwankungen im Verlauf der täglichen Spaltöffnungs- 
bewegungen, welche die untersuchten Gramineen zeigten, veranlaßten 
mich, eine weitere Anzahl Gräser in die Versuche einzubeziehen. Es 
waren diesmal hauptsächlich Wiesengräser, an welchen die Messungen 
vorgenommen wurden. Die Pflanzen standen im System des botanischen 
Gartens nebeneinander, sie hatten gleiche Bodenverhältnisse, wie auch 
gleichen Lichtgenuß. Trotz dieser gleichen Bedingungen zeigten sich 
beträchtliche Unterschiede im Verhalten der Versuchspflanzen. So fanden 
sich neben Pflanzen mit Frühmaximum solche mit langem Tagesmaxi- 
mum, neben völligem Spaltenschluß bei Nacht eine mehr oder minder- 
große Öffnung der Stomata bei anderen Pflanzen. Ferner trat verschie- 
dentlich ein deutliches Maximum am Spätnachmittag auf, teils allein, 
teils in Verbindung mit einem Frühmaximum. Die Einzelheiten lassen 
sich auch hier wieder am besten an Hand der Tabellen erkennen. Zur 
Darstellung gelangen die Ergebnisse der Versuchsreihe vom 18. Juli bis 
zum 20. Juli. Es handelt sich auch hier um vollkommen trockene Tage. Die 
beiden letzten zeigen teilweise Bewölkung, während der erste vollständig 
wolkenlos war. In der Tabelle 2 ist der Verlauf der Spaltöffnungsbe- 
wegungen niedergelegt. Analog den Ergebnissen LOFTFIELDs zeigt sich 
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hier bei fast allen untersuchten Pflanzen ein vollständiger nächtlicher 
Spaltenschluß. Nur Festuca pratensis (Tabelle 21) zeigte in beiden 
Nächten und Cynosurus cristatus (Tabelle 2 II) in einer Nacht ein ge- 
ringes Offensein der Stomata. In der verschiedenen Lage des nächtlichen 
Minimums bei Cynosorus cristatus könnte auch vielleicht der Lichtein- 
fluß des Vortages zum Ausdruck kommen. Nach dem sonnigen Wetter 
am 18. ist das Minimum nur kurz, während sich die geringe Lichtintensi- 
tät des 19. mit bedecktem Himmel in einem tieferen Minimum bemerk- 
bar macht. Eine gleiche Lage des Minimums in beiden Nächten läßt 
neben Festuca pratensis Avena elatior (Tabelle2III) erkennen. Ein spätes 
Maximum um 17 Uhr zeigt Phleum pratense (Tabelle 2 IV) am 20., das- 
selbe zeigt zur selben Zeit am 18. Aira flexuosa (Tabelle 2 V). Ein aus- 
geprägtes Früh- und Spätmaximum um 9 Uhr und um 17 Uhr zeigt 
Holcus lanatus (Tabelle 2 VI) am 19., während die Öffnungsgröße der 
Stomata von Poa pratensis (Tabelle 2 VII) ebenso wie Festuca pratensis 
während des ganzen Tages fast konstant ist. Da die Spaltöffnungsbewe- 
gungen der ebenfalls untersuchten Agrostis stolonifera und Dactylis glo- 
merata denen von Poa pratensis im ersten, von Avena elatior im zweiten 
Falle entsprechen, erübrigt sich ihre Besprechung. 

Wenn wir nun zusammenfassend die untersuchten Gramineen be- 
trachten, so wird offensichtlich klar, daß die Gramineenstomata sehr 
empfindlich auf äußere Einflüsse reagieren, daß sich bei einer Pflanze 
neben einem Frühmaximum an einem Tage ein doppeltes Maximum an 
einem anderen finden kann (Holcus lanatus), oder neben völligem Spalten- 
schluß ein Offenhalten (Aira fleruosa). Im Allgemeinen zeigen die Gra- 
mineen die Neigung, mit dem Maximum früh einzusetzen. Sehr starke 
Lichtinduktion beantwortet die Pflanze mit einem Zusammenziehen 
der Spaltöffnung, bei mäßigem Lichtgenuß kann dagegen das Maximum 
während des ganzen Tages erhalten bleiben. Ein nächtlicher Spalten- 
schluß tritt in der Regel ein, doch ist auch ein geringes Offenhalten der 
Stomata möglich. Von einem Typus der Spaltöffnungsbewegung der Gra- 
mineen kann mansomitschwerlich reden, höchstens von einer spezifischen 
Reaktion einzelner Arten. 


Messungen an verschiedenen Freilandpflanzen. 


(Unter Ausschluß der Gramineen.) 

Dieselben Messungen, wie sie bei den Gramineen gemacht wurden, 
kamen bei einer größeren Anzahl anderer Freilandpflanzen zur Aus- 
führung. Alle untersuchten Pflanzen zeigten deutlich die Tendenz, die 
Öffnung der Spalten in den Nachtstunden zu reduzieren. Allerdings 
war diese Bewegung in vielen Fällen so gering, daß sie nicht zu einem 
völligen Schließen führte, und die Stomata eine Daueröffnung aufwiesen. 
Dieser Umstand läßt sich vielleicht dadurch erklären, daß die kurze 
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Zeit völliger Dunkelheit in den Sommernächten nicht ausreichend war, 
die Schließbewegung völlig zu Ende zu führen, da der früh einsetzende 
Lichtreiz des nächsten Tages schon wieder ein Öffnen der Stomata 
bewirkte. Bekanntermaßen ist bei vielen Pflanzen die Schließbewegung 
eine sehr langsame. So fand van SLOGTEREN (1917) bei Ficus noch nach 
8tägigem Verdunkeln eine schwache Öffnung der Stomata. Bei Ranun- 
culus repens konnte ich erst nach 6stündigem, bei Urtica urens erst 
nach 2tägigem Verdunkeln einen völligen Spaltenschluß feststellen. 
Wenn man nun in Betracht zieht, daß die Dunkelperiode der Versuchs- 
tage nur eine Zeit von ungefähr 4-Stunden umfaßte, so ist es einleuchtend, 
daß ein völliger Spaltenschluß schlechterdings nicht möglich war. Diese 
Betrachtung führt uns zu dem Einfluß des Lichtes auf die Spaltöffnungs- 
bewegung, oder um es genau auszudrücken, auf den Einfluß des Lichtes 
und der Temperatur, da sich die Wirkungen beider Faktoren im Frei- 
land nicht voneinander trennen lassen. Steigt die Lichtintensität, so 
tritt zwangsläufig auch eine Temperaturerhöhung ein. Eine „Trennung“ 
beider Faktoren kann nur im Versuchszimmer erfolgen, wo uns die 
Möglichkeit an Hand gegeben ist, einen der beiden Faktoren konstant 
zu halten. 

Die eingehendsten Untersuchungen über den Einfluß des Lichtes 
verdanken wir LOFTFIELD und STÄLFELT, welche die Wirkung des 
Lichtes feststellten. LortrieLp kam zu dem Ergebnis, daß das 
Öffnen der Spalten bei fast allen Pflanzen vom Licht abhängig ist, 
wenn Temperatur und Feuchtigkeitsbedingungen günstig sind. Bei 
ungünstigen Wasserverhältnissen kann der Lichteinfluß bedeutend 
vermindert werden. Das gleiche Verhalten verschiedener Pflanzen 
führte LoFTFIELD zu dem Aufstellen der drei Typen, deren erster, 
der ,,cereals type“ bereits erwähnt wurde. Als zweiter folgt der 
„alfalfa type‘, der Luzernetypus, welcher die Pflanzen zusammenfaBt, 
welche durch Licht besonders beeinflußt werden. D.h. die Spalt- 
öffnungen sind unter günstigen Verhältnissen den ganzen Tag geöffnet 
und die ganze Nacht geschlossen. Bei besonders starker Trockenheit 
kann es zu einem völligen Umkehren der Bewegung kommen, so daß 
die Spalten den ganzen Tag geschlossen und während der ganzen Nacht 
geöffnet sind. Der ,,potato type“, Kartoffeltypus, zeigt zum Unter- 
schied von den erstgenannten unter günstigen Bedingungen Tag und 
Nacht geöffnete Stomata; bei abnehmendem Wassergehalt tritt aber 
auch hier ein nächtliches Minimum ein, welches bis zu einem nächtlichen 
Spaltenschluß führen kann. 

Vollständig ließen sich die Typen durch meine Versuche nicht be- 
stätigen, wie überhaupt die Frage, in welchen Typ die Pflanze einzu- 
reihen sei, nicht immer leicht zu beantworten war, da alle, wie bereits 
oben erwähnt, eine mehr oder weniger ausgeprägte Schließtendenz mit 
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einbrechender Dunkelheit zeigten. Ein Maximum wurde von keiner 
Pflanze im Verlauf der Nacht erreicht. Bei gleichen Pflanzen konnte 
an verschiedenem Standort ein verschiedenes Verhalten der Spalt- 
öffnungsbewegung nachgewiesen werden. Die Messungen wurden an 
drei Exemplaren von Sambucus nigra vorgenommen. Die Lichtbe- 
dingungen waren für alle drei Objekte verschieden. Am günstigsten 
stand ein Exemplar, welches nach Westen völlig frei war, und infolge- 
dessen bis zum Sonnenuntergang reichliches Licht erhielt. Der zweite 
untersuchte Sambucus wurde an der Westseite leicht beschattet, während 
er nach Osten und Süden frei stand, und nur die Nordseite von Bäumen 
völlig verdeckt wurde. Der dritte war von dichten Bäumen umgeben, 
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Abb. 2. Kurven der Spaltöffnungsbewegung von Sambucus nigra an verschiedenen Standorten. 


Spaltöffnungsbewegung er — in Westlage. —- -— Spaltöffnungsbewegung 
der Versuchspflanze in Südlage. ----------- paltöffnungsbewegung der Versuchspflanze in Nordlage. 
en Lufttemperatur in Grad ©. — — — Luftfeuchtigkeit in %. 





Wetterlage am 25. Juni: sonnig. Am 26. bedeckt; um 3 Uhr starke Niederschläge, um 11 Uhr 

Niederschläge, um 13 Uhr leichte Niederschläge. Am 27. Juni: von 1 bis 15 Uhr bewölkt, um 3, 

5, 15 Uhr Niederschläge, um 5 und 11 Uhr leichte Niederschläge, um 17 Uhr leicht bedeckt, um 
19 Uhr sonnig. 


die der Sonne nur kurze Zeit in den Morgenstunden Zutritt gewährten. 
Die Unterschiede, welche durch die verschiedene Belichtung hervor- 
gerufen wurden, kommen in der Abb. 2 gut zum Ausdruck. Messungen 
ergaben, daß die Luftfeuchtigkeit bei bedecktem Himmel mit teilweisen 
Niederschlägen an allen drei Plätzen gleich war. Der erste Sambucus 
in Westlage zeigt deutlich den längeren Lichteinfluß, dem er ausgesetzt 
war. Die Stomata schließen sich später und zeigen ein kleineres 
Minimum. So zeigt sich der Abendabfall am 25. bei dem Strauch in 
Westlage erst um 19 Uhr, während er bei dem in Südlage, wie bei 
dem in Nordlage, schon um 17 Uhr eintrat. Das Minimum ist bedeutend 
kürzer in der Nacht vom 25. zum 26. mit einer Dauer von 2 Stunden 
gegenüber einem Minimum von 4 Stunden (Westlage) oder von 6 Stunden 
(Nordlage). In der folgenden Nacht steht eine nächtliche Öffnung einem 
völligen Spaltenschluß in der Nordlage und in der Südlage gegenüber. 
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Beachtenswert ist, daß die Minima mit zunehmender Feuchtigkeit ge- 
ringer werden. Die Pflanze in Nordlage kann nur kurze Maxima hervor- 
bringen, welche unter sich wieder verschieden sind; so finden wir am 
26. ein Frühmaximum, am 27. dagegen ein Mittagsmaximum. Der 
Strauch in Südlage stellt die Verbindung herren den beiden anderen 
her. Er zeigt Maxima, welche den der Westpflanze völlig entsprechen, 
aber größere Minima, da der Lichtgenuß am Spätnachmittag schnell 
abnimmt. 

In den Julitagen vom 10. bis zum 12. und vom 13. bis zum 15. wurden 
eine Reihe weiterer Versuche ausgeführt. Wie bereits erwähnt, variierten 
Licht und Temperatur im Verlauf der Versuchstage nur sehr wenig. 
Infolgedessen zeigten die Öffnungskurven fast aller untersuchter Pflan- 
zen einen rhythmischen Verlauf. 

Tilia grandifolia repräsentiert den ausgesprochenen ‚Sonnentypus‘‘, 
mit hohem, langanhaltendem Maximum, welches 14 Stunden umfaßt. 
Dem steilen Anstieg der Öffnungsbewegung bei beginnender Morgen- 
dämmerung entspricht ein ebensolcher Abfall bei Einsetzen der Dunkel- 
heit bis zum Minimum, welches in einem völligen Spaltenschluß zum 
Ausdruck kommt. Diese Pflanze entspricht also vollkommen dem 
Lorrrrezpschen ,,alfalfa type“. Auch Nerium Oleander schließt seine 
Stomata zur Nachtzeit völlig. Im Unterschied zu Tilia grandifolia 
sehen wir eine fast völlig gleiche Länge der Minima und Maxima. Das- 
selbe zeigt auch Viburnum opulus, bei welchem aber, ebenso wie bei 
Salix elegantissima ein Offenhalten der Spaltöffnungen auch im Dunkeln 
zu erkennen ist. Auch Salix bringt durch lange Tagesmaxima den 
Einfluß des Lichtes auf die Stomatabewegung zum Ausdruck. Die 
Spaltöffnungsbewegungen der nun folgenden vier Krautpflanzen zeigen 
dasselbe Bild. Alle erreichen im Laufe des Tages eine beträchtliche 
Öffnungsweite. Die Schließtendenz führt nur bei Mentha silvestris zu 
einem Schluß der Stomata und läßt bei den anderen, besonders bei Tro- 
paeolum eine erhebliche Öffnung des Porus während der Nacht bestehen. 
Parietaria officinalis ließ Maxima erkennen, hinter welchen die Minima 
an Dauer beträchtlich zurückblieben, während bei Calendula officinalis 
das Gegenteil der Fall war. Bei dieser Pflanze ließ sich nur am 13. ein 
Mittagsmaximum feststellen, alle anderen Tage zeigten ein Früh- 
maximum, welches um 11 Uhr sein Ende erreicht hatte. Calendula 
schließt also die Spaltöffnungen bei noch ansteigender Lichtintensität. 
Ein Ansteigen der Öffnungsweite in der Nacht trat nicht ein. Auch 
Mentha silvestris zeigt den Übergang vom Mittagsmaximum zum Früh- 
maximum mit abnehmender Feuchtigkeit. Der 13. Juli zeigt ein deut- 
liches Mittagsmaximum. Am 14. ist das Maximum um 11 Uhr, um 
welche Zeit es an den Vortagen erst einsetzte, bereits beendet. Achillea 
magna zeigte, wie die anderen Pflanzen, ein rasches Ansteigen zum 
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Maximum, dann aber am Spätnachmittag keinen regelmäßigen Abfall, 
sondern einen stufenförmigen. Eine Verkleinerung der Minima als 
Folge der Trockenheit zeigten Rosa centifolia und Cirsium arvense. 
Während Rosa centifolia in den Nächten vom 10. zum 11. und vom 
11. zum 12. ein Minimum von 8 Stunden aufwies, war dieses in den 
Nächten vom 13. zum 14. und vom 14. zum 15. auf 4 Stunden, also 
auf die Hälfte zurückgegangen. Dasselbe ließ sich bei Cirsium arvense 
erkennen, bei welchem weder in der Nacht vom 13. zum 14. noch 
in der Nacht vom 14. zum 15. die tiefen Minima der Vortage erreicht 
wurden. Das Gegenstück bildet Aconitum Napellus, welcher von einem 
langen Tagesmaximum zu einem Frühmaximum kam, welches schon 
um 9 Uhr beendet ist; in den folgenden 2 Stunden folgte ein jäher 
Abfall, um 11 Uhr war fast völliger Spaltenschluß. In welchem Maße 
sich das Bild ändert, wenn die Wasserbilanz der Pflanze günstiger 
wird, zeigt sich in der Tabelle vom 14. Von den Aconitpflanzen wurden 
einige um 19 Uhr bewässert, während die anderen weiter trocken ge- 
halten wurden. Während sich nun die Stomata der ,,Trockenpflanzen‘‘ 
weiter langsam schlossen, hatte die bewässerte Pflanze schon nach 
2 Stunden eine Öffnungsweite erreicht, welche in der Höhe dem Morgen- 
maximum völlig entsprach. Dieses Maximum blieb während einer Zeit 
von 4 Stunden erhalten, dann zeigte sich ein Abfall, welcher aber nicht 
zum Spaltenschluß führte. Bei der trockenen Pflanze trat ein voll- 
kommenes Schließen der Spaltöffnung ein. 

Vergleichen wir nun das Ergebnis von Aconitum Napellus (un- 
bewässert!) mit dem von Rosa centifolia, so müssen wir beachten, daß 
sich die Wetterlage bei beiden Pflanzen gerade umgekehrt auswirkt. 
Was bei Aconitum ein Verschlechtern der Lebensbedingungen bedeutet, 
ist für Rosa centifolia eine Verbesserung. Man sieht daraus, wie vor- 
sichtig man sein muß mit der Behauptung, die Spaltöffnungsbewegung 
der Pflanze zeigt „unter günstigen Bedingungen‘ einen normalen Ver- 
lauf, wenn diese Bedingungen nicht für jede Pflanze festgestellt sind. 

Als letzter Versuch dieser Reihe ist noch ein solcher mit Cannabis 
sativa zu erwähnen. Seine Spaltöffnungsbewegung zeichnete sich durch 
große Unregelmäßigkeit im Verlauf der 6 Tage aus, so daß sich eine 
Gesetzmäßigkeit nicht feststellen ließ. So zeigte sich in der ersten 
Nacht ein kurzes, in der zweiten Nacht ein langes Minimum, in der 
dritten plötzlich ein kurzes Maximum von der Höhe des Tagesmaximums, 
und in der nächsten Nacht wieder ein Minimum. Ebenso wechseln die 
Tagesmaxima zwischen 2 und 6 Stunden, zwischen Früh- und Mittags- 
maximum. Dieses deutet alles auf eine Störung des Spaltöffnungs- 
mechanismus hin, welche durch die beschränkte Wasserversorgung 
hervorgerufen wurde. 

Wenn die Versuchsbedingungen der eben beschriebenen Messungen 
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an mehreren aufeinanderfolgenden Tagen gleich waren, so stand die nun 
folgende Versuchsreihe unter wesentlich anderen Bedingungen. Die Ver- 
suche lagen zeitlich vor den oben besprochenen und wurden in der 
Zeit vom 22. bis zum 24. und vom 25. bis zum 27. Juni ausgeführt. 
Am 24. Juni wurden die Messungen unterbrochen, da es mir nicht 
möglich war, die Tag- und Nachtversuche allein ohne Unterbrechung 
während einer ganzen Woche durchzuführen. Die Wetterlage war 
folgende: Vom 22. bis zum 26. Juni herrschte Trockenheit, wenn sich 
auch am 22. und 23. teilweise Bewölkung zeigte. Am 24. wurden 
Temperatur und Feuchtigkeit mit Hilfe eines Thermo- bzw. Hygro- 
meters gemessen und entsprachen den Werten des 25. In der Nacht 
vom 25. zum 26. trat eine Verschlechterung des Wetters ein mit häufigem 
Regen und völlig bedecktem Himmel. Die Stomatabewegung soll im 
folgenden kurz besprochen werden. 

Laurus nobilis reagierte auf Veränderung der Feuchtigkeit stark. Am 
22. ließ sich nur eine sehr geringe Tätigkeit des Spaltöffnungsapparates 
erkennen. Um 9 Uhr fand sich noch ein völliger Spaltenschluß. Dem 
bedeckten Himmel entsprechend ist die Öffnung nur eine sehr geringe, 
aber auch die stärkere Lichtinduktion, welche um 17 Uhr gegeben 
wird, vermag die Apertur nicht zu verändern. Die Spaltweite bleibt 
von 11—3 Uhr völlig gleich. Erst um 5 Uhr setzt am folgenden Tage 
eine neue Bewegung ein, welche zu einem Maximum führt, welches 
höher liegt als das des Vortages und bis 17 Uhr erhalten bleibt, erst 
dann folgt ein langsamer Abfall. Der Tagesverlauf der Stomatavariation 
des 25. entspricht dem des 23. Auch hier ist das Maximum um 11 Uhr 
erreicht, der Abfall setzt aber schon um 15 Uhr ein, so daß wir um 
17 Uhr bei dem Minimum angelangt sind, welches bis 15 Uhr erhalten 
bleibt. Infolge des um 5 Uhr herrschenden starken Regens waren die 
Lichtverhältnisse im Vergleich zu den Vortagen schlecht, infolgedessen 
eine Stomatabewegung kaum zu verzeichnen. Gegen 6 Uhr wurde der 
Regen schwächer, und nun setzte eine plötzliche starke Bewegung der 
Spaltöffnungen ein, so daß um 9 Uhr das Maximum erreicht wurde. 
Dieses blieb trotz erneuten Regens bis 17 Uhr erhalten, dann trat ein 
geringes Schließen ein, welches aber um 19 Uhr bereits wieder zum 
Stillstand kam. Nun hörte jede Bewegung auf, und die Starre zeigte 
sich nicht nur während der Nacht, sondern auch im Verlauf des ganzen 
folgenden Tages. Infolgedessen blieb eine beträchtliche Daueröffnung 
der Stomata bestehen. 

Auch Hedera helix läßt ähnliche Verhältnisse erkennen. Einem 
völligen nächtlichen Schließen der Stomata nach den Sonnentagen steht 
eine Öffnung der Spalten in der Nacht zwischen den beiden Regentagen 
gegenüber. Ein hohes Maximum am 22. bei bewölktem Himmel bricht 
steil ab, als sich um 15 Uhr der Himmel langsam aufklärt, und die 
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Lichtintensität zunimmt. Um 21 Uhr ist bei eintretender Dämmerung 
bereits ein völliger Spaltenschluß erreicht. An den drei folgenden Tagen 
erreicht das Maximum nur noch etwas mehr als die halbe Höhe von 
dem des 22. Am 23. bleibt es bis 15 Uhr erhalten, ein langsamer Abfall 
kommt um 17 Uhr zum Stehen; die Öffnung bleibt 4 Stunden konstant, 
dann folgt ein schneller Abfall, welcher innerhalb zweier Stunden zu 
einem völligen Spaltenschluß führt. Der wolkenlose Himmel des 25. 
läßt es nur zu einem kurzen Maximum von 11—13 Uhr kommen, der 
Abfall setzt dann langsam ein, bis sich um 19 Uhr ein steiler Abfall 
zeigt, nach welchem um 21 Uhr die Spalten geschlossen sind. Der 
folgende Tag bietet ein etwas anderes Bild. Wir finden das Maximum 
statt von 11—13 bereits von 5—9 Uhr, und statt um 19 schon um 17 Uhr 
den Abfall. Auch hier ließe sich ein Einfluß des sonnigen Vortages an- 
nehmen, da das Bild trotz des teilweise niedergehenden Regens dem 
des Vortages entspricht. Der nächste Tag bringt eine Änderung. Zuerst 
ist auffällig, daß die Stomata in der Nacht nicht geschlossen sind, wie 
es in den anderen Nächten der Fall war. Dann zeigt sich eine weitere 
Verlängerung des Maximums von den Morgenstunden bis zum Mittag. 
Um 5 Uhr ist das Maximum erreicht von einer Höhe, welche fast der 
des 22. entspricht, also bedeutend höher ist als die Maxima des 25. 
und 26. Um 13 Uhr hat es sein Ende erreicht; der dann einsetzende 
Abfall kommt um 17 Uhr schon wieder zum Stillstand, in einer Höhe, 
welche der der Maxima der Sonnentage entspricht. Hedera helix ist 
demnach mehr auf die Feuchtigkeit, wie auf hohe Lichtintensität an- 
gewiesen, was in den hohen Maximalwerten bei bedecktem Himmel und 
hoher Feuchtigkeit, und in der Fähigkeit, die Spalten während der 
Nachtzeit geöffnet zu halten, zum Ausdruck kommt. 

Fagus silvatica zeigt zum Unterschied von den vorerwähnten Ver- 
suchspflanzen ein ausgesprochenes Nachmittagsmaximum, welches stets 
um 15 Uhr seinen Anfang nimmt. Ein entsprechendes Frühmaximum 
stellte sich nicht ein. Sonst zeigt auch Fagus die Neigung, bei stärkerer 
Beleuchtung die Spaltöffnungen möglichst klein zu halten. So finden wir 
die höchsten Maxima an den Regentagen, und wiederum das längere 
an dem 2. Tage. An dem völlig klaren 25. liegt das Maximum am tiefsten. 
Ein nächtlicher Spaltenschluß tritt immer ein. Die Länge der Minima 
ist verschieden und schwankt zwischen 8 Stunden nach Sonnen- und 
4 Stunden nach Regentagen. 

Vergleicht man diese Ergebnisse mit den Messungen an Rosa canina, 
so sieht man, daß hier die umgekehrte Reaktion ausgelöst wird. Während 
bei den zuerst erwähnten Pflanzen ein Rückgang der Minima zu er- 
kennen war, zeigt sich bei Rosa canina eine Verkleinerung der Maxima. 
Zwischen den Regentagen wird ein völliger Spaltenschluß während einer 
Dauer von 8 Stunden erreicht, dem an beiden Vortagen ein Minimum 
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mit 2stündigem Schließen der Stomata vorangeht, während in der 
Nacht vom 22. zum 23. eine dauernde Öffnung sichtbar ist. Wenn die 
Maxima auch an allen Tagen eine gleiche Höhe erreichen, so wird ihre 
Dauer von 12—14 Stunden auf 6 Stunden verringert. Daraus ergibt 
sich, daß für die Verkleinerung der Maxima die Feuchtigkeit verant- 
wortlich zu machen ist; läge eine Beeinflussung durch das Licht vor, 
so hätte bei der durch starke Bewölkung eingeschränkten Lichtintensität 
kein Maximum von der Höhe des der Sonnentage erreicht werden können. 
Dieses Ergebnis entspricht auch vollkommen dem Befund, welcher bei 
der oben erwähnten Rosa centifolia erhalten wurde. Bei Rosa centifolia 
trat eine Verkleinerung der Minima bei zunehmender Trockenheit ein, 
dementsprechend bei Rosa canina ein Verkleinern der Maxima bei zu- 
nehmender Feuchtigkeit. 

Berberis aquifolium zeigt die Tendenz, die Stomata nach Regentagen 
und Tagen mit bewölktem Himmel weiter zu schließen als nach Sonnen- 
tagen. Dieses kommt auch in einem völligen Spaltenschluß am 22. 
und 26. zum Ausdruck. Bei höherem Lichtgenuß wird das Maximum 
erst kleiner (am 23.) und bleibt dann am 25. vollständig aus. Nicht 
in das Bild der Spaltenbewegung paßt das lange Maximum an dem 
feuchten 26., welches die Höhe des Maximums des Vortages bis zum 
Abend beibehält. Es kommt damit eine Unregelmäßigkeit in den Verlauf 
der Bewegung. Man hätte sonst einen reinen Lichteinfluß annehmen 
können. 

Ligustrum ovalifolium ließ entschieden höhere Maxima an den Tagen 
mit vedecktem Himmel erkennen. Am ausgeprägtesten war es am 22., 
an welchem es sich bis in den Abend erstreckte. An den Sonnentagen 
wurde dieselbe Höhe nicht erreicht. An den Regentagen des 26. und 
27. fand sich je ein hohes Maximum, welches im ersten Fall ein Früh-, 
im zweiten Fall ein Mittagsmaximum ist. Wäre der Feuchtigkeits- 
faktor ausschlaggebend, so hätten die Maxima an den Regentagen 
unbedingt die Länge des Maximums des bewölkten 22. erreichen müssen. 
An den Sonnentagen zeigt sich am 23. und 24. eine sehr geringe Be- 
wegung, während der 25. einen völligen Spaltenschluß in der Nacht 
en 3 In welchem ‚Typus‘ soll man nun die Pflanze unter- 
bringen? Der ,,Luzerne-Typ“ kann nicht in Frage kommen, da die 
Stomata dann unter günstigen Bedingungen den ganzen Tag geöffnet 
und die ganze Nacht geschlossen sein müßten, oder unter ungünstigen 
Bedingungen einem nächtlichen Öffnen ein Tagesschluß gegenüberstehen 
müßte. Der ,,Getreide-Typ“ scheidet aus, weil bei ihm nach LOFTFIELD 
ein nächtliches Öffnen nicht vorkommt. Der „Kartoffel-Typ‘ könnte 
vielleicht in Frage kommen, da seine Vertreter bei Nacht immer offene 
Spaltöffnungen haben und diese nur bei ungünstigen Wasserverhält- 
nissen schließen. Damit lassen sich aber die kurzen Maxima und das 
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12stiindige Minimum nicht in Einklang bringen, da die Wasserbilanz 
am 25. nach dem Regen entschieden günstiger war als die des 22. 
Noch schwieriger wird der Versuch, die Pflanzen nach ihren Stomata- 
bewegungen zu normen, bei den folgenden Objekten. Diese zeigen teil- 
weise an Tagen verschiedener Witterung gleiche Reaktionen, so daß 
hier schon die Frage Schwierigkeiten bereitet, welche Bedingungen für 
die Pflanze als „günstig“ anzusehen sind. Syringa vulgaris sei heraus- 
gegriffen. Der 22. und 23. zeigten Maxima von gleicher Höhe; dieselbe 
Höhe zeigten aber auch der sonnige 25. und die trüben Tage vom 26. 
und 27. Am 25., 26. und 27. hatten die Maxima nicht nur gleiche Höhe, 
sondern auch gleiche Länge, obgleich der 25. ein ausgesprochener Sonnen- 
tag ist, während das Wetter des 27. mit dem stark bewölkten Himmel 
und häufigem Regen unbedingt als schlecht anzusprechen ist. Daraus 
folgt, daß nicht jede Änderung des Wetters unbedingt eine Änderung 
der Spaltentätigkeit nach sich ziehen muß, wie es von LOFTFIELD an- 
genommen wurde. Wenn diese Pflanze mit ihren unregelmäßigen 
Bewegungen in einem Typ eingereiht werden soll, so paßt sie meines 
Erachtens nur in den ‚„Veränderliches-Wetter‘-Typ, wie er von WEBER 
(1923) formuliert wurde, welcher sagt: „der ‚Veränderliches-Wetter‘- 
Typ ist ebenso veränderlich, wie das Wetter, allgemeine Regeln lassen 
sich kaum aufstellen“. Ob uns aber mit dieser Definition geholfen ist? 
Trifolium album zeigte trotz verschiedener Wetterlagen an den 
ersuchstagen ein ziemlich gleiches Verhalten der Spaltöffnungs- 
bewegung. Bei Urtica urens zeigten sich am 23. und 24. Juni wenig aus- 
geprägte Maxima und Minima, während sie am 26. und 27. deutlich 
in Erscheinung traten. Die Spaltöffnungsbewegung von Symphoricarpus 
racemosus erwies sich als sehr unregelmäßig. Am 23. im Licht hohes Maxi- 
mum: also Lichteinfluß. Am 25. im Licht nur sehr tiefes Maximum: 
also doch kein Lichteinfluß. Am 26. bei Regen und bedecktem Himmel 
höheres Maximum als am Vortage: Feuchtigkeitseinfluß. Am folgenden 
Tage unter gleichen Bedingungen kleines Maximum, also auch kein 
Feuchtigkeitseinfluß, denn dann hätte das Maximum bei anhaltender 
Feuchtigkeit unbedingt höher liegen müssen. Die Stomatabewegung 
des Symphoricarpus zeigt also so große Unregelmäßigkeiten, daß jeder 
Versuch, hier eine Gesetzmäßigkeit zu suchen und festzulegen, zwecklos 
wäre. Dieselbe Unregelmäßigkeit trat auch in den Spaltöffnungs- 
bewegungen von Spiraea salicifolia und Sinapis alba hervor. Nach dem 
Befund der letzten Versuche ist aber die Möglichkeit nicht von der 
Hand zu weisen, daß die zuerst besprochenen Pflanzen, welche teilweise 
sehr rhythmische Bewegungen zeigten, unter Umständen auch diese 
starken und völlig unregelmäßigen Schwankungen in der Stomata- 
bewegung hervorbringen können; daß also die gefundene Gesetzmäßig- 
keit nur auf einer Zufälligkeit beruht. Wenn dieses tatsächlich der 
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Fall sein sollte, wäre natürlich jeder Versuch einer Normung der Pflanzen 
nach dem Verlauf ihrer Spaltöffnungsbewegung von vornherein un- 
möglich. 

Waren nun alle oben erwähnten Messungen an Blättern, welche sich 
in annähernd gleicher Lage an der Pflanze befanden, ausgeführt, so 
sollen hier die Ergebnisse zweier Versuche folgen, welche der Bestimmung 
der Spaltenweite von Blättern in verschiedener Höhe der Pflanze dienen 
sollten, da verschiedene Untersucher starke Abweichungen gefunden 
haben. Als Versuchsobjekte dienten ein ungefähr 9 m hohes Exemplar 
von Quercus pedunculata und ein 4m hoher Buchengang, welcher sich 
als besonders geeignet erwies, weil er vom Boden bis zur Spitze voll- 
kommen gleich geschnitten war, und infolgedessen von der Sonne in 
allen Höhen gleichmäßig beleuchtet wurde. Die Messung an der Buche 
wurde in Höhen von 1, 2, 3 und 4m vorgenommen. Irgendein Einfluß 
der verschiedenen Höhe auf die Stomatabewegung war nicht festzu- 
stellen, sondern die Spaltöffnungsweite der Blätter in verschieden hoher 
Lage war völlig gleich. Auch die Versuche, welche an Quercus in Abstän- 
den von je 1m gemacht wurden, ergaben dasselbe Resultat. In diesem be- 
sonderen Falle wurden die Messungen bei Anbrechen der Dunkelheit ab- 
gebrochen, da sie sich in der Nacht nicht mehr durchführen ließen. Die 
Spaltöffnungsbewegungen verlaufen in den verschiedenen Höhen völlig 
gleich. Dieselben Versuche wurden an den folgenden Tagen mit denselben 
Ergebnissen wiederholt. Die Ergebnisse, welche Huser (1924) an einer 
Eiche erzielte, ließen sich nicht bestätigen. HuBer sagt: „Ich selbst 
habe an meiner Versuchsreihe bei wiederholten Proben mit Kobalt- 
papier oder Alkoholinfiltration in größerer Stammhöhe . . . die Spalt- 
öffnungen stets offener gefunden.“ Die Unterschiede, welche HUBER 
feststellt, müssen als Zufälligkeiten gelten. 

Alle oben erwähnten Versuche haben deutlich gezeigt, wie un- 
gemein variabel die Stomatabewegung einer und derselben Pflanze ver- 
laufen kann, daß nur ein kleiner Teil völlig gesetzmäßig verlaufende 
Spaltöffnungsbewegungen aufweist, dagegen Ausnahmen in reicher Menge 
zu finden sind. Um dieses besser hervorzuheben, sind zwei Tabellen 
angegliedert, aus welchen sich das verschiedene Verhalten der Spalt- 
öffnungen ersehen läßt. Daß eine Abhängigkeit der stomatalen Apertur 
von äußeren Bedingungen vorhanden ist, können die vorliegenden 
Kurven zeigen. Von Interesse ist es nun festzustellen, welche äußeren 
Faktoren in erster Linie über den Zustand der Spaltöffnungsweite ent- 
scheiden. Ist es nicht möglich, von einem ‚Typus‘ der Stomatavaria- 
tionen zu reden bei inkonstanten Außenbedingungen, so ergibt sich 
unter Umständen aus dem vorliegenden Material, welcher Faktor bei 
der einzelnen Pflanze als Kardinalfaktor anzusehen ist. Der „Typus“ 
einer Stomatareaktion spiegelt bis zu einem gewissen Grade die Variation 
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des Außenfaktors wieder, der den größten Einfluß auf die Stomata hat, 
so daß die ,,Spaltéffnungstypen“ als spezifische Reaktionsweise der 
äußeren Faktoren zu gelten hätten. Die Tabellen sind in der Weise 
aufgestellt, daß das jeweilige Zusammenfallen der Maxima des Lichtes, 
der Temperatur und der Feuchtigkeit mit der Maximalöffnung der 
Spalte als +, ein Abweichen als — dargestellt ist. Da der Gramineentyp 
gesondert besprochen ist, sind die Ergebnisse auch in einer besonderen 
Tabelle wiedergegeben. 

Die Tabelle 3 zeigt, daß das Licht den bei weitem überragenden 
Anteil an der Stomatabewegung hat, welche Tatsache schon von vielen 
Untersuchern angegeben wird. Die Maxima fallen zu 83,64%, die Minima 
zu 88,66% mit denen der Spaltöffnungsbewegung zusammen. Dann 
folgt die Temperatur mit 55,43% bei dem Maximum, und 68,04% bei 
dem Minimum, wogegen die Feuchtigkeit bei dem Maximum nur 28,18% 
und bei dem Minimum 8,25% aufweist. 

Bei den Gramineen (Tabelle 4) liegen die Verhältnisse etwas anders. 
Während das Minimum des Lichtes zu 100% mit dem Minimum der 
Spaltöffnungsbewegung zusammenfällt, ist es bei dem Maximum nur 
noch zu 21,57% der Fall. Dann folgt auch hier wieder die Temperatur 
mit 19,62% im Maximum und 74,51% im Minimum. Den Beschluß 
macht die Feuchtigkeit mit 3,92% im Maximum und 0% im Minimum. 

Selbstverständlich ist diese Zusammenfassung so wenig quantitativ, 
wie die angewandte Infiltrationsmethode selbst. Aber immerhin gewährt 
sie uns einen gewissen Einblick in die Abhängigkeit der stomatären 
Apertur von den drei äußeren Faktoren, denen ein unverkennbarer 
Einfluß auf die Spaltöffnungsbewegung zugeschrieben werden muß, 
wobei es zunächst gleichgültig ist, ob es sich um einen direkten oder 
einen indirekten Einfluß handelt. 

Fassen wir nun die Hauptergebnisse dieses ersten Teiles zusammen, 
so ergibt sich folgendes: 

Die LorrrieLvschen Typen lassen sich nicht bestätigen, wie über- 
haupt das bei einer großen Anzahl der untersuchten Pflanzen auf- 
tretende völlig unregelmäßige Verhalten der Stomatabewegung ein Ein- 
reihen in bestimmte Typen nicht zuläßt. 

Die Höhe der Lichtintensität hat anscheinend den größten Einfluß 
auf die Stomatabewegung, erst in zweiter Linie folgen Temperatur und 
Feuchtigkeit. Die Richtigkeit dieser Annahme muß der Laboratoriums- 
versuch erbringen, welcher es gestattet mit festgelegten äußeren Faktoren 
und exakteren Meßmethoden, als sie bei den Freilandversuchen zur 
Anwendung kamen, zu arbeiten. Die Ergebnisse der Laboratoriums- 
versuche sollen im folgenden Teil zur Darstellung gelangen. 
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Tabelle 3. Freilandpflanzen unter Ausschluß der Gramineen. 
Lage der täglichen Maxima und Minima der Spaltöffnungsweite in Beziehung 
zu Licht, Lufttemperatur und Luftfeuchtigkeit. Zusammenfallen der Maxima, bzw. 
Minima ist mit +, das Abweichen mit — bezeichnet. 











Licht Temperatur Feuchtigkeit 
Pflanze Datum d. Vers. 
Max. Min. Max. Min. Max. Min 
Achillea magna.. . . + + - + - - 10. Juli 
+ + + + - - Mu 
Aconitum napellus + - - + - - 10. „ 
+ + + + - - 11 » 
_ _ = + + - a in 
Trogkenes Exemplar. - + _ + — - En.” 
Bewässert. à à - - _ + _ + BE 
Berberis aquifolium . + + + + - - 22. Juni 
+ + + - + - 2 » 
+ + + > - ~ in 
+ + + + + - = _ 
+ + - - 24 » 
Calendula officinalis . + + + + + - 13. Juli 
_ + — + + + 14. „ 
Cannabis sativa . - + - + - _ mS „ 
+ + = = + — 11. „ 
_ - - + _ + Bis 
= - _ + _ - D » 
Cirsium arvense . . + + + + ~ a 
- + _ + - - ws 
+ + + + r - 13. „ 
+ + - + + - 12. „ 
Fagus silvatica . . - + - + - - 22. Juni 
+ a — + _ - = np 
+ + — + - - = = 
+ + + + + = u „ 
+ + 3 HM. n 
Hedera helix _ + > + = = 2. „ 
+ + + + + - 23. , 
+ + 3 + = = 25. „ 
- + + - = = 26. ,, 
+ + we: 
Laurus nobilis. . . + = # = + + DL » 
+ + - + + - 23. , 
+ + - + - - 25. , 
+ — + — + + 26. „ 
+ + + 27. „ 
Ligustrum ovalifolium | + + + + - - 22. „ 
+ = + + - - 23. , 
+ - + - - - 25. , 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 
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Licht Temperatur Feuchtigkeit 
Pflanze Datum d. Vers. 
Max. Min. Max. Min. Max. Min. 
Syringa vulgaris. . . + + + _ - - 22. Juni 
+ + + ~ + = Eh» 
+ + - - _ - 25. „ 
+ + + + = - 2 „ 
+ + ei I; 
Tilia grandifolia + + + _ _ - 13. Juli 
+ + + + — ~ Mm m 
Trifolium album. . . + + + + - _ 22. Juni 
+ + = + - = Zu... 
Le + + + - - ws 
+ + + = + _ 26. „ 
+ + ~ a > 
Tropaeolum majus. . + + + + - - 13. Juli 
+ “ - - EE » 
Urtica urens . + + - a - _ 22. Juni 
+ + ~ - - u „ 
+ + _ + - _ D Os» 
+ + + - + - D » 
+ + + a. » 
Viturnum opulus . . - + ~ + - - 10. Juli 
+ _ + _ _ = a % 
Wistaria sinensis + = s _ = + 22. Juni 
+ + + + - 23. „ 
+ + - — = = pr 
+ + + = + - 2 » 
+ + + 2 » 
Tabelie 4 (Gramineen). 
Agrostis stolonifera _ + — + — - 18. Juli 
4 + - - _ D » 
+ + - 20. , 
Aira flexuosa. . . . + + + + - - es » 
= + = + _ _ Zu. 
= = _ u 
Avena elation. . . . | - ~ - + - = 18. „ 
“4 re a + _ _ 19. „ 
a = - u % 
Avena sativa. . . . à + a - = rn 10. ” 
- - - + - - 5 Ah 
xs + _ + _ - 13. ” 
_ a - + _ _ 14. ” 
Cynosurus cristatus . = + _ + _ - 18. „ 


































Hordeum sativum . . 


Panicum bulbosum. . — 


Phleum pratense. . . 


Phragmites communis . 


Poa pratensis... . 
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zusammen von 51 Messungen: 
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Das Maximum des Lichtes in 11 Fällen = 21,57%. 
Das Maximum der Temperatur in 10 Fällen = 19,62%. 
Das Maximum der Feuchtigkeit in 2 Fällen = 3,92%. 
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Bei den Gramineen fallen mit dem Maximum der Spaltöffnungsweite 
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Eine Abweichen zeigt sich bei dem 
Maximum des Lichtes in 40 Fällen = 78,25%. 
Maximum der Temperatur in 41 Fällen = 80,39%. 
Maximum der Feuchtigkeit in 49 Fällen = 96,07%. 
Mit dem Minimum der Spaltöffnungsweite fallen zusammen von 42 
Messungen: 
Das Minimum.des Lichtes in 42 Fällen = 100%. 
Das Minimum der Temperatur in 38 Fällen = 74,51%. 
Das Minimum der Feuchtigkeit in 0 Fällen = 0%. 
Ein Abweichen zeigt sich bei dem 
Minimum des Lichtes in 0 Fällen = 0%. 
Minimum der Temperatur in 4 Fällen = 7,84%. 
Minimum der Feuchtigkeit in 42 Fällen = 100%. 


Bei den übrigen Freilandpflanzen fallen mit dem Maximum der Spalt- 

öffnungsweite zusammen von 110 Messungen: 
Das Maximum des Lichtes in 92 Fällen = 83,64%. 
Das Maximum der Temperatur in 61 Fällen = 55,43%. 
Das Maximum der Feuchtigkeit in 31 Fällen = 28,18%. 

Ein Abweichen zeigt sich bei dem 

Maximum des Lichtes in 18 Fällen = 16,36%. 
Maximum der Temperatur in 49 Fällen = 44,55%. 
Maximum der Feuchtigkeit in 79 Fällen = 71,82%. 

Mit dem Minimum der Spaltöffnungsweite fallen zusammen von 97 

Messungen: 

Das Minimum des Lichtes in 86 Fällen = 88,66%. 

Das Minimum der Temperatur in 66 Fällen = 68,04%. 

Das Minimum der Feuchtigkeit in 8 Fällen = 8,25%. 

Ein Abweichen zeigt sich bei dem 

Minimum des Lichtes in 11 Fällen = 11,34%. 

Minimum der Temperatur in 31 Fällen = 31,96%. 

Minimum der Feuchtigkeit in 89 Fällen = 89,66%. 
Messungen im Versuchszimmer. 

Die große Inkonstanz aller äußeren Faktoren, welche bei den vorher 
besprochenen Freilandversuchen zum Ausdruck kam, zeigt deutlich, daß 
eine Lösung der Frage der Spaltöffnungsbewegung nicht im Freiland- 
versuch geschaffen werden kann. Streng genommen muß jeder Typus 
als ,, Veränderliches-Wetter-Typus“ — nicht nur im April — gelten, 
wenn die Stomatavariation im Freien untersucht wird. Nähertreten 
kann man der Frage, ob die einzelnen Pflanzen spezifische Stomata- 
variationen haben, nur unter den konstanten Bedingungen des Versuchs- 
zimmers, da nur diese für genaue und einwandfreie Ergebnisse Gewähr 
bieten können. 
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Bei folgenden Messungen handelte es sich, wie bei den Freilandver- 
suchen in erster Linie darum, die Abhängigkeit der Stomatabewegung 
von äußeren Faktoren festzulegen. Auf die Frage der enzymatischen 
Regelung der Spaltöffnungsbewegung, wie sie von AHRENS (1926), 
Instn (1914), Kosryrschew (1926), M. Rosa (1908), A. L. Srem- 
BERGER (1922), WEBER (1923) und anderen festgestellt wurde, und welche 
ohne Zweifel von hoher Berechtigung ist, soll in folgendem nicht ein- 
gegangen werden, da sie außerhalb des Rahmens der Untersuchungen 
lag. Dagegen soll die Abhängigkeit zwischen Spaltöffnungsapertur und 
Transpirationsrate eingehender untersucht werden, da die Transpirations- 
raten gegebenenfalls als relatives Maß der Spaltöffnungsweite gelten 
können, und die Transpirationsrate indirekt bis zu einem gewissen Grade 
die Größe der Apertur bedingt. Eine Lösung dieser Frage ist besonders 
von amerikanischer Seite schon häufig versucht worden, allerdings weisen 
die Ergebnisse der Untersuchungen viele Widersprüche auf. Während 
Livmestox (1909) und E. SHREVE (1913) eine physiologische Regulation 
der Transpiration durch die Spaltöffnungsbewegung für unzweifelhaft 
halten, wird diese Annahme von LLoyp (1912, 1913) abgelehnt, welcher 
eine Beeinflussung der Transpiration durch Stomatabewegungen als un- 
zutreffend bezeichnet. Auch Garzs (1914) lehnt eine direkte Abhangig- 
keit zwischen Änderung der Transpirationsgröße und Spaltöffnungs- 
bewegungen ab. LorTtrIELp (1921), welcher in vierundzwanzigstiindi- 
gen Versuchen die Abhängigkeit zwischen Transpiration und Stomata- 
bewegung untersuchte, kam zu dem Ergebnis, daß eine Beeinflussung 
möglich, aber nicht in jedem Fall nötig ist. Renner (1910, 1915) hat 
die Frage bereits eingehend erörtert. 

Schon allein nach physikalischen Gesetzmäßigkeiten muß eine Ände- 
rung der stomatären Apertur auch einer Änderung der Transpiration 
gleichkommen. Physikalische Modellversuche von Sıekp und SEYBOLD 
(1929) mit einem Porensystem im Größenbereich der Spaltöffnungen er- 
gaben eine Verdunstung, welche proportional der Porenweite verläuft. 
Ergeben sich unter dieser Voraussetzung Abweichungen, so sind diese 
nur durch Änderungen im Dampfdruckpotential: Blattsystem/Luft zu 
erklären. Der Dampfdruck des Blattes ist nun allerdings sehr schwer 
zu messen. Das Dampfdruckpotential läßt sich festlegen, wenn der 
Dampfdruck der Luft konstant ist, da dann die Verdunstung propor- 
tional dem Dampfdruckdefizit ist, bezogen auf die Temperatur des 
Blattes (SeyBoLp 1929). Zum mindesten ist es für analytische Versuche 
also erforderlich, die Blatt-Temperatur zu messen. Um einen Einblick in 
den Zusammenhang zwischen Stomatabewegung und Transpirationsraten 
bekommen zu können, sind häufige Ablesungen Bedingung, welche sich 
über vierundzwanzig Stunden erstrecken müssen, damit die teilweise star- 
ken Schwankungen im Verlauf der Bewegung völlig erfaßt werden können. 
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Untersuchungen. 
A. Methoden. 
I. Bestimmung der Spaltöffnungsweite. 

Die Bestimmung der stomatären Apertur wurde mikroskopisch mit 
Hilfe der von Lioyp (1908)- angegebenen Alkoholfixierungsmethode 
vorgenommen. Eine direkte Messung der Spaltöffnungen am intakten 
Blatt mittels eines Illuminators ließ sich nicht durchführen, da die zum 
Beleuchten erforderliche starke Lampe eine Änderung der Spaltweite 
hervorrief. Die Poruslänge und Breite wurden stündlich festgestellt an 
je drei Pflanzen, welche sich unter völlig gleichen Bedingungen befanden. 
Es wurde der Mittelwert aus den Messungen von zwanzig Spaltöffnungen 
festgelegt. Diese Maßnahme war besonders deswegen erforderlich, weil 
die Durchführung der Transpirationsmessungen nicht an den Exemplaren, 
welche der Bestimmung der stomatären Apertur dienten, vorgenommen 
werden konnte. Erst, wenn die Spalten mehrerer untersuchter Pflanzen 
eine gleiche Öffnungsweite aufwiesen, ließ sich annehmen, daß auch die 
Pflanzen für die Transpirationsmessungen, welche unter denselben äuße- 
ren Bedingungen standen, eine gleiche Spaltenweite aufweisen würden. 


II. Transpirationsbestimmungen. 

Die Transpirationsbestimmungen wurden in der Art durchgeführt, 
daß der stündliche Wasserverlust durch direktes Abwiegen auf der analy- 
tischen Wage bestimmt wurde. Die Pflanzen wurden für die Versuche 
derart vorbereitet, daß sie mit den Wurzeln in kleine Glasgefäße einge- 
setzt wurden. Das Versuchsgefäß wurde mit einem durchlochten, paraf- 
finierten Korkstopfen verschlossen. Die Abdichtung der Pflanze gegen 
den Korken erfolgte mit Watte. Das Versuchsgefäß wurde dann mit 
Kakaobutter luftdicht verkittet. Nach Abschluß der Messungen wurde 
die Oberfläche der Blätter in der Weise bestimmt, daß der Umriß auf 
Papier aufgezeichnet wurde, dessen Gewicht pro Quadratzentimeter be- 
kannt war. Diese Kopien wurden sodann gewogen; das erhaltene Ge- 
wicht wurde auf Quadratzentimeter umgerechnet und stellte, nachdem 
die Anzahl der Quadratzentimeter mit 2 multipliziert war, die transpirie- 
rende Oberfläche des Blattes dar. 


III. Temperaturbestimmungen. 

Die Bestimmung der Lufttemperatur erfolgte mit einem Thermo- 
meter mit */,,.°C Einteilung. Die Luftfeuchtigkeit wurde mit einem 
Psychrometer festgestellt. Da mir eine thermoelektrische Apparatur, 
welche allein vollständig einwandfreie Messungen gestattet, zur Bestim- 
mung der Blatt-Temperatur leider nicht zur Verfügung stand, wurde die 
Temperatur in der Art kontrolliert, daß ein Blatt um die Quecksilber- 
bulbe eines Thermometers so herumgelegt wurde, daß es diese bedeckte, 
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ohne sich selbst zu überdecken. Die Messungen wurden an zwei Pflan- 
zen vorgenommen. Daß dieses „Blattpsychrometer‘‘ (SeyBoLD 1929) 
keine völlig einwandfreie Lösung der Blatt-Temperaturmessung dar- 
stellt, ist einleuchtend. Wenn auch NvERNBERGK (1925) und andere die 
Methode der Blattumwicklung verwerfen, so läßt sich ohne Zweifel mit 
dieser Methode ein Annäherungswert bestimmen, zumal der Haupt- 
fehler der einfachen Thermometerbestimmung, diegroße Wärmekapazität 
der Quecksilberbulbe, bei der konstanten Temperatur innerhalb großer 
Zeiträume nicht ins Gewicht fällt. Alle Thermometer fanden hinter einer 
Glasscheibe Aufstellung, um eine Beeinflussung beim Ablesen zu ver- 
meiden. 


H. W. Kerl: 


B. Versuche. 

Die Messungen kamen im Dunkelzimmer zur Ausführung. Zur Be- 
leuchtung dienten zwei Paizrrs-Tageslichtlampen von je 1000 Watt. 
Da es sich zuerst darum handelte, den Einfluß von Licht und Temperatur 
auf den Verlauf der Spaltöffnungsbewegung näher zu analysieren und 
für die Transpirationsmessungen eine möglichst große Anzahl von Pflan- 
zen nebeneinander zu untersuchen, um die Streuungen der Einzelwerte 
fassen zu können, konnte ohne Schaden bei den ersten orientierenden 
Versuchen auf die Bestimmung der Blatt-Temperatur verzichtet werden. 
Die Versuche konnten überdies zugleich zeigen, daß die Zulässigkeit 
einer Schlußfolgerung über Zusammenhang von Transpirationsrate und 
stomatärer Apertur ohne Kenntnis der Blatt-Temperatur sehr begrenzt 
ist. Die Versuche sind insoweit von einigem Wert hinsichtlich der mit- 
geteilten Daten anderer Untersucher, welche ohne Bedenken eine direkte 
Parallelität, wenn nicht gar Gleichsetzung von Blatt- und Lufttemperatur 
mutmaBten. 

I. Vorversuche. 

Versuch 1—8. 

Die ersten Versuchsergebnisse sind in den Tabellen (5) bis (12) ent- 
halten. Die Pflanzen wurden zwölf Stunden vor Beginn des Versuches 
verdunkelt, und zeigten völlig geschlossene Spaltöffnungen. Die erste 
Messung wurde im Dunkeln vorgenommen, die zweite erfolgte eine 
Stunde nach der Belichtung. In allen acht Fällen wurde die Lichtstärke 
konstant gehalten. Die Lampe befand sich in einem Abstand von 
100 cm über den Versuchspflanzen. Einheitlich läßt sich ein Öffnen 
derStomata nach Eintritt des Lichtgenusses erkennen. Nach einer Stunde 
haben die Spaltöffnungen aller Pflanzen die maximale Öffnung erreicht, 
welche in dem Verlauf des ganzen vierundzwanzigstündigen Versuches 
unverändert bleibt. Weder das Ansteigen der Temperatur von 11,53 auf 
17,469 (Temperaturtabelle 5—8) noch von 12,82 auf 20,329 (Temperatur- 
tabelle 9—12) kann einen Wechsel in der Porusbreite hervorbringen. 
Es zeigt sich also bei konstantem Licht auch eine konstante Spaltenweite. 
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Anders verhält es sich mit der Transpiration. Es zeigt sich, daß diese 
nicht dem gleichmäßigen Gang der Stomatabewegung folgt, sondern er- 
hebliche Schwankungen aufweist. Es ergibt sich hieraus einwandfrei, 
daß die Transpiration nicht allein von der Größe der stomatären Apertur 
abhängig ist, sondern auch noch andere Faktoren mitbeteiligt sind. Wäre 
dieses nicht der Fall, so müßten die Transpirationsraten bei Konstanz 
der Porenaperturen unveränderlich sein. Die Zusammstellung der Diffe- 
renzen zwischen Maximal- und Minimaltranspiration zeigt die Größe der 
Variabilität innerhalb vierundzwanzig Stunden. Während die Differenz 
zwischen Maximal- und Minimaltranspiration bei T'radescantia guianensis 
nur 2,25 mg beträgt, zeigt Senecio vulgaris eine solche von 16,22 mg. 
Zwischen diesen Werten liegen die Transpirationsdifferenzen der anderen 
Versuthspflanzen. Dorstenia contrayerva mit 2,59 mg, Pelargonium zo- 
nale mit 3,61mg, Urtica wrens mit 6,2mg, Lantana hybrida mit 6,99 mg 
und Silene rosea mit 9,31 mg. Aus den Werten ist ferner ersichtlich, daß 
unter den einzelnen Exemplaren einer Versuchspflanze größere Streuungen 
der Werte möglich sind. Dieses tritt besonders bei Silene rosea in Er- 
scheinung, wo sich um 9 Uhr eine Differenz von 9,02 mg pro gem in der 
Wasserabgabe der Versuchspflanzen 1 und 3 zeigt. Die Werte aller 
andern Versuchsobjekte lassen eine gute Übereinstimmung der Trans- 
pirationsraten aller drei Pflanzen erkennen. So besonders Senecio vulgaris 
in dem zeitlichen Zusammenfallen der Transpirationsmaxima aller Ver- 
suchspflanzen. Eine Abweichung zeigt Lantana, bei welcher um 24 Uhr 
zwei Versuchspflanzen bereits das Minimum erreicht haben, welches 
von der dritten Pflanze erst eine Stunde später erreicht wird, wenn auch 
bereits ein Abfall der Transpiration um 24 Uhr sichtbar ist. Um 3 Uhr 
ist eine Gleichheit der Werte wieder hergestellt, und wir finden wie- 
derum ein völliges Übereinstimmen aller drei Transpirationsraten. Das- 
selbe Bild zeigt Silene um 24 Uhr; zwei Pflanzen haben das Transpira- 
tionsmaximum erreicht, die dritte hat es bereits überschritten. Die 
Schwankungen der Transpiration bei konstanter Spaltweite zeigen, daß 
außer der Stomatabewegung noch ein anderer Faktor regulierend ein- 
wirken muß. Da die Transpiration von dem Dampfdruckgefälle Blatt- 
system/Luft abhängig ist, sind die Faktoren zu beachten, welche dieses 
Gefälle verursachen und variieren. Es zeigt sich, daß der Dampfdruck 
im Blattsystem einerseits abhängig ist von dem physiologischen Wasser- 
zustand der Zelle, andererseits von der Blatt-Temperatur. 


II. Hawpiversuche. 

Die Analyse wurde nun in der Art fortgesetzt, daß außer den bereits 
oben erwähnten Messungen stündlich die Blatt-Temperatur festgestellt 
wurde. Wenn in den folgenden Versuchen die Betrachtung der physio- 
logischen Komponente im Vordergrunde steht, so ist es doch nicht mög- 

30* 





“ 106 
“ e9'L 
“ 29'8 . . 
Sar LOT * * * 


* gyyaqgosqoinq | “ ze‘gt * yraqosqoinq 

. . . £ 1: “ 09FI . . . . £ "id 
2 Ud| “ 1881 : € Ud 
I ‘Ud | Ju pz'es ' I Ud 


“ op fT ' Jnugosgom| “ gg‘oz * JMrugosgome 
“ 911 . . . . £ Bd “ 10'823 . . . £ "Id 
“ seol ° & Bd| “ 29‘98 ' € ‘Ud 
Bu 17'6 1 ‘Ua | Su 1942 ° I Ud 


‘JUYJSUOX SoyONsIOA sep 

qoneq ‘p PUSIEA JHOIT 
‘puvysqy WOOT 

EM OOOT Hu 497q01T9q 


uoryerdsusı]-[ewıurm 


ny'8l 
oduyjsniog 
»9‘9 
»99 


uoryeardsusı] -[ewtxepy 


08°21 
oe FI 
gL'ET 
09#1 
rag 
g8'TI 


F291 
40ST 
96'91 
aes 


L¥‘0Z 
7263 
LOTS 
9177 
16°13 
19°61 


gP'oT 
g9'91 
90‘9T 
13'81 


65% 
aduyjsnIog 
g'e 
og 
gg 
9g 
gg 
gg 
gg 
g'g 
g'g 


uoneidsuery,-peurai yy 


uoneidsuviy-[euixe yy 


2622 
68'97 
CLS 
LP 93 
08'37 
18°61 
9E‘61 
60'6I 
LE'8T 
erst 
913 
19'LT 
IT'LT 
PILI 
PELI 
£9'£I 


9377 
10°82 
88°F 
IL'98 
68'£2 
89‘0 
1308 
09°61 
&L'6I 
PL'8I 
18°13 
PL'8I 
6L‘9T 
og'81 
OLLI 
OL‘FI 
Og'8T 
99'ST 
LOST 
S9'LT 
PPS 
98'ET 
9g'9T 
ot 
0L‘08 


PTS 
2998 
7613 
807 
6£‘13 
Fest 
g6'LI 
9381 
O9'LT 
00‘9T 
68°61 
QT'OT 
0891 
go's 
IL'QT 
LOSI 
09‘9T 
OF'ST 


40°82 
19°13 
£9'37 
$9°9S 
11°8Z 


9g'LT 


140 6 Wn ‘eyund ; 


E= HE GG EU 09.09, 69, 
GY OD 69 69 69 OD Ht HID 10 10 1 


© 69, 69 69 63, 69 Le = 
ef of el ed of of ef Gi 


A tt OD 
Conaxsat 


amt 


280% 
38‘07 
38‘07 
02°02 
ST‘0Z 
ST‘0Z 
910 
£T‘08 
006I 
00'6I 
00'6I 
00'6I 
00'6I 


3881 


AAO HHO DAS 


onl 




















wob o1d SU uj oquBquiosse yy oyojIpunIs 


g ozuvyaz 2 osuvpg 

















wob oid Zu uj eqeBqviossey oUIIPUTIS 


: 


Uy 'Bla 
“24984 


D peıg uf 
ınyeıodwo]L 











"09804 UAE “OT 11°48], 





"srupbyna owauag 6 TAUX 





“epreqeymysredue], 








441 


Beitrag zur Kenntnis der Spaltöffnungsbewegung. 
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lich, die physikalische Komponente völlig auszuschließen. Dieses ist 
um so weniger möglich, als beide Komponenten gleichsinnig wirken. So 
wirkt das Licht physiologisch öffnend auf die Stomata und ermöglicht 
auf diese Weise eine stärkere Transpiration. Der Einfluß der physikali- 
schen Komponente stellt sich in einem Wärmezufluß aus der Luft dar, 
die relative Dampfspannung der Luft wird erniedrigt, und der Dampf- 
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Abb. 3. See er ae taste Belichtung: Le Watt, ) Sanne 100 = 
———— Pflanze 2, — --—--— Pflanze 8. er = afitemporaur. Temperatur des 


feuchten Thermometers. —- --— Blatt-Temperatur. 


druck im Blatt erhöht. Das veränderte Dampfdruckgefälle bewirkt eine 
Änderung der Transpiration. Endlich wird noch durch Lichtabsorption 
direkt die Blatt-Temperatur erhöht. Es ist nun die Frage inwieweit die 
i ung der Steigerung der Faktoren entspricht. 
Versuch 9—13. 


Die ersten Versuche wurden als Hell-Dunkel-Versuche durchgeführt; 
die Pflanzen wurden nach mehrstündigem Verdunkeln belichtet, 5 Stun- 
den dem Licht ausgesetzt und dann wiederum 5 Stunden verdunkelt. 
Die Messungen erstreckten sich also über zwei Hell- Dunkel-Perioden von 
je 10 Stunden. Um feststellen zu können, wie sich die Blatt-Temperatur 
zur Lufttemperatur unter gewöhnlichen Bedingungen verhielt, wurde 
letztere nicht konstant gehalten. Aus der Tabelle 13 und Abb. 3—5 sind 
die Versuchsergebnisse zu ersehen. Dem Wechsel der Beleuchtung folgt 
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die Spaltöffnungskurve aller Versuchspflanzen. BeiLichteintritt ein Off- 
nen der Stomata, bei Verdunkelung Zurückgehen der Bewegung. Bellis 
perennis (Abb.3), Viola tricolor (Abb. 4) und Papaveralpinum (Abb. 5) rea- 
gieren auf den zweiten Lichtreiz um 23 Uhr starker, als auf den ersten 
um 13 Uhr. Die Stomata von Bellis perennis erreichten im ersten Fall 
eine Porusbreite von 4,2 u, im zweiten eine solche von 4,6 u; Viola tricolor 
zeigte eine stärkere Reaktion, die Spaltbreite betrug maximal 14,4 u 
nach der zweiten Belichtung, gegenüber einer von 12,6 u nach der ersten. 
Die Papaverspaltéffnung überschritt ihr erstes Maximum nur um 0,4 y, 
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Abb. 4. Viola tricolor. Hell-Dunkel-Versuch. Belichtung : 1000 Watt. Abstand: 100 cm. 
Pflanze 
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es trat aber nach der Verdunkelung um 4 Uhr um 7 Uhr ein tieferes 
Minimum ein, wie in der Dunkelzeit von 18—23 Uhr. Bei T'radescantia 
(Abb. 6) treffen wir bei der Belichtung von 13—18 Uhr dieselbe Öffnungs- 
weite wie in der Zeit von 3—4 Uhr an, ebenso wie die Minima im Dunkeln 
einander gleich sind. Wenn wir nun in der Tabelle 14 einen Blick auf 
die Psychrometerdifferenz werfen, so sehen wir, daß diese im Verlauf 
des ganzen Versuches ziemlich konstant bleibt. Die Spaltöffnungsbe- 
wegung zeigt sich hier also bei konstanter Temperatur und konstanter 
Feuchtigkeit als reine Lichtreaktion, welche dem Hell-Dunkel-Wechsel 
folgt, in völlig gleicher Bewegung bei Eintritt des Lichtwechsels. Anders 
liegen die Verhältnisse bei Silene rosea (Abb. 7), wo wir bei Verdunkelung 
einen stufenförmigen Abfall der Kurve feststellen können. Auch bei 
Silene zeigt sich wie bei Papaver ein tieferes Minimum bei der Verdunke- 
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lung nack dsm zweiten Lichtreiz. Bemerkenswert ist, daß die Schließ- 
bewegung in keinem Fall bis zu einem völligen Spaltenschluß vorschreitet. 

Vergleichen wir nun die Kurven der Spaltöffnungsbewegung mit 
denen der Transpiration, so können wir sehen, daß bei Tradescantia und 
Silene eine gewisse Gleichförmigkeit besteht. Die größte Wasserabgabe 
fällt in die Lichtperiode, in welcher auch die Stomata ihre weiteste Öff- 





Sara à Veg 


5 
Abb. 5. Papaver alpinum. bee tts wt mg Belichtung : 1000 Watt. Abstand: 100 cm. 











I der Spaltöffnungsbewegung. kurven: ——-—— Pflanze 1, 
_— {1 Pflanze 2, —--—--— Pflanze 3. ---------- Lufttemperatur. Temperatur des 
feuchten. Thermometers. —---— Blatt-Temperatur. 


nung aufweisen. Mit abnehmender Porusbreite im Dunkeln fällt auch 
die Transpiration. Ein Blick auf die Temperaturtabelle zeigt uns, daß 
nur eine geringe Differenz zwischen Blatt- und Lufttemperatur zu ver- 
zeichnen ist. Die Regulation der Wasserdampfabgabe erfolgt also in 
diesem Fall bei fast konstantem Dampfdruckgefälle Blattsystem-Luft 
durch die Veränderung der stomatären Apertur. Bei den Kurven von 
Bellis perennis, Viola tricolor und Papaver alpinum tritt uns ein anderes 
Bild entgegen. Besonders Papaver weist eine starke Abweichung der 
Transpiration von der Spaltöffnungsweite auf. In den Stunden von 
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Abb. 6. Tradescantia guianensis. Hell-Dunkel- —— Belichtung: 1000 Watt. Abstand : 100cm. 
Kurve der Spaltöffnungsbewegung. p ven: Pflanze 1, 
— Pflanze 2, —--—--— Pflanze 3. ----------- Lufttemperatur. Temperatur des 
feuchten Thermometers. —---— Blatt-Temperatur. 














# 18 
Abb. 7. Silene rosea. Hell-Dunkel-Versuch. Belichtung: 1000 Watt. Abstand: 100 cm. 
Kurve der Spaltéfinungsbewegung. Tr ven: ——— — Pflanze 1 
|:—+—-— Pflanze 2, —--—--— Pflanze 8. ----------- en Temperatur des 


feuchten Thermometers. — Blatt-Temperatur. 
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Beitrag zur Kenntnis der Spaltöffnungsbewegung. 
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7—9 Uhr ist die Spaltweite bis auf 1,3 u zurückgegangen, der Durch- 
schnittswert der stündlichen Wasserabgabe aus den drei Versuchspflanzen 
beträgt aber um 7 Uhr noch 19,34 mg; eine derartig hohe Transpirations- 
rate wurde im Licht nicht einmal bei einer Spaltbreite von 7,8 u erreicht. 
Es besteht nun die Möglichkeit, daß die Transpiration in diesem Fall 
vollkommen unabhängig von der Stomatabewegung verläuft, oder daß 
Bewegungen der Spaltöffnungen wirksam sind, welche sich über kürzere 
Zeiträume erstreckten und infolgedessen von den Messungen nicht erfaßt 
wurden. Um dieses festzustellen, wurden einige Versuche eingefügt, 
durch welche die Spaltenschwankungen der Schließzellen innerhalb kür- 
zester Zeit gemessen werden sollten. 


Sind die Spaltöffnungen in der Lage, regelmäßige Pulsationen auszuführen ? 

Die Ansicht, daß die Spaltöffnungen in der Lage sind, rhythmische 
Bewegungen in kurzen Zeitspannen auszuführen, findet sich besonders 
bei russischen Forschern. Maxımow und KRASNOSSELSKY-MAxIMOW 
(1928) fanden Schwankungen in Zeitintervallen von vier Minuten. Ähn- 
liche Beobachtungen machte Acamov (1927), welcher die sprungweise 
verlaufende Transpiration durch Bewegungen der Spaltöffnungen erklärt. 
StÄLreLt (1928) hat eine ähnliche Erscheinung festgestellt. Er sagt 
darüber: „Ich habe nämlich durch ein umfassendes Versuchsmaterial 
feststellen können, daß die Schließzellen periodische Volumschwankungen 
zeigen, eine Art Pulsationen, die bisweilen stärker, bisweilen schwächer 
sind, aber unaufhörlich andauern.‘ Die Versuche wurden an Picea ex- 
celsa und Pinus silvestris mittels Ätherinfiltration vorgenommen. Der 
Versuchszweig wurde während der letzten Stunden vor dem Versuch 
in einem schwarzen Stoffsäckchen verdunkelt. Bei Beginn des Versuches 
wurde der Zweig einer konstanten Beleuchtung ausgesetzt. Die Messun- 
gen wurden zweimal in der Minute vorgenommen. Es traten nun Perioden 
mit scharfen Ausschlägen zutage. Dieser Versuch wurde von mir in der 
Art wiederholt, daß ein Zweig von Picea excelsa, welcher sich in einem 
Gefäß mit Wasser befand, nach mehrstündiger Verdunkelung im Ver- 
suchszimmer dem Licht von zwei 1000 Watt-Tageslichtlampen in 100 cm 
Entfernung ausgesetzt wurde. Die Messungen wurden von Minute zu 
Minute ausgeführt und jedesmal fünf Nadeln gemessen. Analog den 
Versuchen STÄLFELTs wurde mit Ätherinfiltration gearbeitet. Eine Pul- 
sation der Spaltöffnungen konnte nicht festgestellt werden, dagegen 
starke Streuung der Öffnungswerte der einzelnen Nadeln. Die Ergebnisse 
wurden gleichzeitig von einem zweiten Beobachter nachgeprüft. Die 
folgende Tabelle 15 gibt die Versuchsbefunde. 

Betrachten wir die Ergebnisse, so zeigt sich, daß mit zunehmender 
Belichtungsdauer die Streuungen der Werte erheblich zunehmen; so 
finden wir neben Nadeln, welche eine 50%ige Infiltration mit Äther 
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Tabelle 15 der Spaltöffnungsbewegungen von Picea excelsa. Verdunkelter Zweig, 
10 Uhr 30 belichtet mit zwei Tageslichtlampen, je 1000 Watt. Abstand der 
Lichtquelle vom Versuchsobjekt 100 cm. Öffnungsweite bestimmt durch Äther- 
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zulassen, eine solche von 0%. Diese Streuungen wurden von STALFELT 
(1926) bereits festgestellt: „Der Öffnungsquerschnitt der Spalten ist an 
einer und derselben Nadel und an den verschiedenen Nadeln des Triebes 
so wechselnd, daß zuverlässige Werte nur durch Berechnung der Durch- 
schnittswerte einer größeren Anzahl von Versuchen erhalten werden 
können.‘“ Sehen wir uns nun die Durchschnittswerte der Tabelle an, so 
zeigt sich allerdings ein Schwanken der Werte, welches als Pulsation 
gedeutet werden könnte. Meines Erachtens ist es aber nicht zulässig, 
aus diesen Zahlen ein regelmäßiges Pulsieren ableiten zu wollen. Be- 
trachten wir beispielshalber die Infiltrationswerte, welche um 10 Uhr 
57 Min. gewonnen wurden. Wir finden hier ein Schwanken zwischen 
Infiltration 0 und 5 (nach STÄLFELT = 50% der maximalen Spaltbreite). 
Es handelt sich also um Streuungen von 50%! Es ist die Vermutung 
sehr naheliegend, daß die Unterschiede in den Messungswerten zu ver- 
schiedenen Zeiten nur auf eine solche Streuung der Werte zurückzu - 
führen sind, und ein ,,Schnappen‘‘ der Stomata nicht eintritt. Offen- 
sichtlich wird an Hand der Tabelle nur die Tendenz der Pflanze, ihre 
Spaltöffnungen mit wachsendem Lichtgenuß weiter zu öffnen. Aus Ver- 
suchen, welche STALFELT an Vicia faba durchführte, schloß er ebenfalls 
auf eine Pulsation in der Spaltöffnungsbewegung. Die Messungen wurden 
mikroskopisch durchgeführt, dergestalt, daß das Blatt in Paraffinöl 
eingebettet wurde (STALFELT 1927, 1928). Aber auch in diesem Fall 
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liegt die Gefahr nahe, daß der verschiedene Öffnungsquerschnitt der 
Spalten eine Pulsation vorgetäuscht hat. Mußte doch für jede Messung 
ein neues Blattstück verwendet werden, da an dem einmal benutzten 
Blattstück durch das Paraffin jeder Bewegungsvorgang gehemmt wurde. 
Um dieser Fehlerquelle aus dem Wege zu gehen, benutzte ich zur Messung 
ein Mikroskop mit Illuminator. Ein Blatt von Tradescantia wurde, ohne 
von der Pflanze abgetrennt zu werden, unter das Mikroskop gelegt und 
mit dem Illuminator von oben beleuchtet. Diese Methode gestattete es, 
eine Spaltöffnung einzustellen, und die Wirkung des Lichtes an dem 
völlig unverletzten Spaltöffnungsapparat zu verfolgen. Es sind also 
alle Messungen an ein und derselben Spalie ausgeführt worden. Durch 
dieses Verfahren war der Störungsfaktor der Streuungen ausgeschaltet. 
Die Messungen wurden während der ersten 30 Minuten von Minute zu 
Minute vorgenommen, dann bis zum Ablauf von 2Stunden alle 5Minuten. 
Die Pflanze war bis zum Beginn des Versuches verdunkelt, so daß die 
Stomata geschlossen waren. Ein langsames Öffnen der Spalte trat nach 
6 Minuten ein, zu einem weiteren Öffnen kam es erst nach 40 Minuten. 
Nach 1 Stunde 10 Minuten war eine Öffnung von 1,6 u erreicht; diese 
Breite wurde auch in der folgenden Zeit nicht mehr überschritten. Die 
Spalte zeigte also die Tendenz, sich im Licht langsanı zu öffnen. Wenn 
nun ein Pulsieren innerhalb der Bewegung der Schließzellen stattgefunden 
hätte, hätte auf jeden Fall der Breitenzunahme eine Abnahme gegen- 
überstehen müssen. Da dieser Fallnicht eintrat, kann hier auch nicht von 
einem Pulsieren der Stomata gesprochen werden. Lantana und Silene 
rosea lieferten dieselben Ergebnisse. Eine Pulsation der Spalten konnte 
in keinem Falle festgestellt werden. Das Ergebnis läßt mit ziemlicher 
Sicherheit vermuten, daß die von den Untersuchern festgestellten ,,perio- 
dischen Volumschwankungen“ (STALFELT) auf Streuung der Werte 
zurückzuführen sind, da die Versuche nicht mit einer Spalte, sondern 
mit verschiedenen vorgenommen wurden, und der Öffnungsquerschnitt 
außerordentlich wechselnd ist. Damit sei jedoch nicht geleugnet, daß 
die Spaltenweite unter Umständen Schwankungen innerhalb kleiner 
Zeiträume aufweisen kann, die auf dem Wasseraustausch zwischen 
Schließ- und Epidermiszellen beruhen (STALFELT 1929), mir erscheint 
jedoch der methodische Nachweis noch unsicher. 

Da die oben besprochenen Messungen ergeben haben, daß Pulsationen 
im vorliegenden Fall nachweislich nicht vorhanden sind, können die Tran- 
spirationsschwankungen der eingangs besprochenen Versuchspflanzen 
nicht durch stomatäre Bewegungen bedingt sein. Es ist nun die Frage, 
welche Rolle die Blatt-Temperatur bei der Regulierung der Transpiration 
spielt. Betrachten wir beispielsweise die Transpirationskurven von Bellis 
perennis (Abb. 3) mit den dazugehörigen Blatt- und Lufttemperaturen, so 
ist einwandfrei zu ersehen, daß das Dampfdruckgefälle Blattsystem/Luft 
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während der ganzen Versuchszeit in weitgehendem Maße konstant bleibt. 
Dementsprechend bleibt auch der Gang der Transpiration gleichförmig, 
unbekümmert ob die Pflanze belichtet wird oder verdunkelt ist. Auch 
bei Viola tricolor (Abb. 4) findet eine Beeinflussung der Transpiration 
durch die Belichtung nicht statt. Die Schwingungen verlaufen auch in 
diesem Falle in vollkommener Gleichmäßigkeit. Papaver alpinum (Abb.5) 
läßt einen Unterschied in der Größe der Transpirationsraten der drei 
Versuchsobjekte erkennen. Pflanze 2 und 3 erreichen um 7 Uhr im 
Dunkeln die maximale Wasserabgabe, die erste Pflanze dagegen läßt 
eine Abnahme erkennen. Im allgemeinen zeigen sowohl Viola tricolor, 
wie auch Papaver ein ähnliches Bild wie Bellis perennis. Es wird auch 
hier wieder offensichtlich, daß die Gleichförmigkeit der Transpiration 
durch die Konstanz der Psychrometerdifferenz bedingt ist. 


Versuche bei konstanter Temperatur. 


Um den Einfluß der im Verlauf des Versuches stark variierenden 
Lufttemperatur auszuschalten, wurden die folgenden Versuche in einem 
elektrischen Thermostaten ausgeführt, womit auch das Dampfdruck- 
potential konstant gehalten wurde. Es wurde ein Wärmekasten mit 20° 
und ein solcher mit einer Temperatur von 30° benutzt. Es war bei den 
Versuchen nicht möglich, die Temperatur absolut konstant zu halten, 
da die Kästen bei den Bestimmungen stündlich geöffnet werden mußten 
und dadurch kleine Temperaturschwankungen nicht vermieden werden 
konnten. Da die Schwankungen sich innerhalb enger Grenzen bewegten, 
konnten sie als störendes Moment nicht in Frage kommen. 

Versuch 14 und 15. 


Wechselnde Lichtintensität. 


Diese Versuche wurden im Gegensatz zu den eingangs besprochenen 
nicht als Hell-Dunkel-Versuche ausgeführt, sondern mit Dauerbelichtung. 
Als Lichtquelle dienten wiederum die bereits oben erwähnten 1000 Watt 
Tageslichtlampen. Bei den beiden ersten Versuchen befand sich die 
Lampe bei Beginn der Messungen in einer Entfernung von 100 cm über 
den Versuchspflanzen. Die Entfernung wurde nach Ablauf von 5 Stunden 
auf 50 cm reduziert. Der Lichtwechsel wurde dann noch zweimal wieder- 
holt, so daß auch hier zwei Perioden von je 10 Stunden durchlaufen 
wurden. Als Versuchspflanze diente auch in diesem Fall Tradescantia 
guianensis. 

Richten wir zuerst wieder unser Augenmerk auf die Kurven der Spalt- 
öffnungsbewegungen, so sehen wir, daß diese Größe der stomatären 
Apertur direkt von der Intensität des Lichtes abhängig ist. Entsprechend 
der gleichbleibenden Lichtstärke bleibt die Porusbreite in den Stunden 
von 15—20 Uhr unverändert (Abb. 8), um 20 Uhr wird die Lichtinten- 
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sität erhöht, der Spaltöffnungsapparat tritt in Tätigkeit und es zeigt 
sich ein langsames Öffnen; um 22 Uhr ist die Bewegung zum Stillstand 
gekommen, die der Lichtstärke angepaßte Spaltweite ist erreicht. Erst 
um 2 Uhr setzt eine neue Bewegung ein und bei vermindertem Licht- 
genuß beginnt ein Schließen, welches nach erneuter Steigerung des Lichtes 
um 7 Uhr einer neuen Öffnungsbewegung weicht. Bot sich dieses Bild 
der stomatären Bewegung bei einer Temperatur von 20°, so kann die 
Abb. 9, in welcher die Ergebnisse der Messungen bei 300 zusammen- 
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Abb. 8. Tradescantia guianensis. Belichtung: cg Abstand der Lampe: 100 und 50 em im 
Wechsel. Kurve der Spaltöffnungsbewegung. Transp ven: Pflanze 1, 
a nn Pflanze 2, —--—--— Pflanze 3. .---------- Lafiempesster. Temperatur des 
feuchten Thermometers. —;---— Blatt-Temperatur 


gestellt sind, etwas Neues nicht bieten. Auch hier ein völliges Gleich- 
klingen der Stomatabewegung mit der Lichtmenge. Wesentlich ist, 
daß sich ein vollkommenes Übereinstimmen der Spaltweite bei einer 
Temperatur von 20 und 30° feststellen läßt. Es besteht demnach die 
Wahrscheinlichkeit, daß die Bewegung der Spaltöffnungen eine Funk- 
tion des Lichtes, nicht aber der Lufttemperatur ist (s. STALFELT 1928). 

Wie ist nun das Verhältnis der Spaltweite zu der stündlichen Wasser- 
abgabe? Wird die Abb. 8 auf diese Frage näher untersucht, so läßt sich 
ein gutes Übereinstimmen der Transpiration mit der stomatären Apertur 
wahrnehmen. Mit wachsender Porusbreite steigende Transpiration, 
beim Schließen der Spalten Verminderung der Wasserabgabe. Auch 
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Abb. 9 bietet im großen und ganzen dasselbe Bild. So ist eine gewisse 
Parallelität der Transpiration der ersten und dritten Versuchspflanze 
zu der Spaltöffnungsweite vom Augenblick der Lichterhöhung an offen- 
sichtlich. Diesem gleichförmigen Rhythmus entspricht die Wasserabgabe 
der zweiten Pflanze dagegen nicht. Es läßt sich wahrnehmen, daß die 
Transpiration innerhalb der 20 Stunden eine fallende Tendenz zeigt und 
im entgegengesetzten Rhythmus wie die Spaltöffnungsbewegung verläuft. 
Es tritt uns hier deutlich ein Faktor entgegen, welcher die Transpiration 
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Abb. 9. Trad: is. Belichtung: 1000 Watt. Abstand der Lampe: 100 und Ed a» 
Wechsel. en der Spaltöffnungsbewegung. Tr ven: 
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trotz weit geöffneter Stomata herabsetzt. Wenn er nun in diesem letzten 
Kurvenbild nur schwach hervortrat, so zeigt es sich in typischer Aus- 
prägung in den beiden folgenden Versuchen. 

Versuch 16 und 17. 

Die Versuchsbedingungen sind dieselben, wie bei den zuletzt be- 
sprochenen Versuchen. Die Messungen wurden aber in diesem Fall bei 
der hohen Lichtintensität begonnen, die Anderung der Lichtstärke er- 
folgte in demselben fünfstündigen Wechsel. Die Spaltöffnungsbewegung 
bot nichts Neues. Auch hier war eine völlige Gleichheit der Bewegung 
bei 20 und 30° zu beobachten; ein Öffnen bei Steigerung der Lichtstärke, 
Schließtendenz im entgegengesetzten Fall. Auffällig ist auch hier wieder- 
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um die Fähigkeit der Pflanze, ihre Spalten nach dem zweiten Lichtreiz 
weiter zu öffnen als nach dem ersten. Bei einem Vergleich der Lufttempe- 
ratur mit der Blatt-Temperatur zeigte sich, daß die Pflanze bei der 
Lufttemperatur von 20° über-, bei der Lufttemperatur von 30° unter- 
temperiert war. Die Tatsache, daß ein Blatt im Verhältnis zur Luft- 
temperatur sowohl über, wie auch untertemperiert sein kann, wurde 
bereits von Brown und EscomBE (1905), SHREVE (1919) und SeyBoLo 
(1929) festgestellt, und von SEYBOLD und van DER Wey (1929) weiter 


analysiert. 
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Abb. 10. Tradescantia guianensis. Belichtung: re Abstand der Lampe: 100 und 50 cm im 








Wechsel. — Kurve der S egung urven: ——— Kutikular- 
transpiration, —-—-— Pflanze 2, —--— Pflanze 3. ----------- Lufttemperatur. Tempera- 
tur des feuchten Thermometers. — ---— Blatt-Temperatur. 


Von den drei zu den Versuchen herangezogenen Pflanzen diente 
eine zur Ermittlung der Kutikulartranspiration. Um die stomatire 
Transpiration auszuschalten, wurde die untere Seite der T’radescantia 
mit einem Vaselinwachsgemisch luftdicht verschlossen. Die kutikulare 
Wasserabgabe ist sehr gering, wie es auch von Ruporrk (1925) bei 
Tradescantia festgestellt wurde, und nahezu gleichmäßig. Die kutikulare 
Transpiration kann also bei unseren Messungen ohne Schaden ver- 
nachlässigt werden. Wie verhält es sich nun aber mit der stomatären 
Transpiration? Ein Blick auf die Abb. 10 und 11 lehrt uns, daß wir 
hier vollkommen andere Verhältnisse vor uns haben, als bei den früheren 
Versuchen. Eine Übereinstimmung der Transpiration mit der stomatären 
Apertur tritt überhaupt nicht mehr ein; es tritt uns von Beginn des 
Versuches an ein starker Abfall der stündlichen Wasserabgabe entgegen. 
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Dieses Sinken der Transpiration wird nicht einmal durch die erhebliche 
Steigerung der Spaltbreite um 1 Uhr zum Stillstand gebracht. Hier 
tritt der von Renner (1910) und Brown und Livmestox (1912) als 
Austrocknen bei beginnendem Welken, ,,incipient drying“ bezeichnete 
Faktor, welchen die Forscher auf ein leichtes Austrocknen der Mem- 
bran zurückführten, in Erscheinung und zwar besonders typisch in 
der Zeit von 1—5 Uhr. Bestehen bis jetzt die gegensätzlichen Auf- 
fassungen, daß die Spaltöffnungen die Transpiration regeln oder nicht 
regeln, so läßt sich aus den vorliegenden Versuchen eindeutig ableiten, 





Abb. 11. Tradescantia guianensis. Belichtung: 1000 Watt. Abstand der Lampe: 50 und 100 cm im 
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daß sich die Frage nicht mit einem einfachen Ja oder Nein beantworten 
läßt. Rein physikalisch genommen muß eine Verringerung der stoma- 
tären Apertur den Diffusionswiderstand im Wasserdampfaustausch 
erhöhen; aus diesem Grunde ist die Transpiration, wenn auch nicht 
direkt proportional der Stomatafläche, doch ein gewisser Maßstab für 
den Öffnungszustand. Glaubten verschiedene Untersucher, vor allem 
amerikanische Forscher, den Spaltöffnungsvariationen jegliche Be- 
deutung im Wasserdampfaustausch absprechen zu müssen, so ergeben 
die vorliegenden Versuche (Abb. 10 und 11) eindeutig, daß diese Auf- 
fassung scheinbar zu Recht besteht. Ohne genaue Analyse kann man 
leicht dem Gedanken zum Opfer fallen, eine Stomataregulation der 
Transpiration in Abrede zu stellen, wozu die Kurven geradezu ,,vor- 
bildlich‘ verführen. Aber durch Vergleich mit Kurve 10 und Kurve 11 
31* 
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(Pflanze 1 und 3), wo eine Parallelität, wenn auch nicht Proportionalität 
zwischen Spaltöffnungsweite und Transpirationsrate offensichtlich wird, 
ist es möglich, die stomatäre Regulation und das ,,incipient drying“ 
der Größenordnung nach anzugeben. Es läßt sich also nicht ganz all- 
gemein entscheiden, ob eine stomatäre Regulation der Transpiration 
vorhanden ist oder nicht. Eine Variation der stomatären Apertur 
muß je nach der Geschwindigkeit des Wasserdampfaustausches mehr 
oder weniger ins Gewicht fallen. Um diese Verhältnisse zu veranschau- 
lichen seien nur die beiden Extremfälle genannt. Nehmen wir als den 
einen Extremfall an, daß die Transpiration bei starken ,,incipient drying‘ 
gleich Null ist, so spielt es natürlich für die Größe der Transpiration 
keine Rolle, ob die Stomata geöffnet oder geschlossen sind. Der andere 
Extremfall, wo der Wasserdampfaustausch Blattsystem/Luft groß ist, 
ist der, wo durch die geringste Änderung der stomatären Apertur der 
Diffusionswiderstand geändert wird. Aus diesem Grunde sind auch 
bei der Analyse der physiologischen Komponente der Transpiration 
nicht nur die Werte der Stomataapertur festzulegen, sondern es ist auch 
dem Dampfdruckpotential Blattsystem/Luft Rechnung zu tragen. 


Konstante Lichtintensität. 

Diese Versuche wurden bei konstantem Licht und konstanter Tem- 
peratur ausgeführt. Da es von Belang zu sein schien, neben dem 
stomatären Verhalten auch die Transpiration verschiedener Pflanzen- 
typen unter konstanten Bedingungen innerhalb einer größeren Zeit- 
spanne festzustellen, kamen neben der mesomorphen Tradescantia 
Hedera helix (xeromorph) und die Sukkulente Crassula lactea zur Ver- 
wendung. 

Hier können nur die Versuchsergebnisse besprochen werden. Trades- 
cantia, Hedera und Crassula, welche bei Beginn des Versuches ge- 
schlossene Spaltöffnungen aufwiesen, öffneten diese im Licht. In allen 
Fällen wurde nach 1 Stunde ein Maximum erreicht; die Bewegung 
kam damit zum Stillstand. Es zeigt sich auch hier, wie in den früher 
besprochenen Versuchen, eine direkte Abhängigkeit der stomatären Be- 
wegung von der Veränderung der Lichtintensität. Bei gleichbleibendem 
Lichtgenuß unveränderte Spaltweiten. 

Was die Transpiration anlangt, so ergab sich, daß eine Transpirations- 
erhöhung des Xerophyten und der Sukkulenten gegenüber dem Meso- 
phyten unter völlig gleichen Außenbedingungen nicht zu verzeichnen 
war. Es wäre nun allerdings eine verfehlte Spekulation, aus diesem 
Versuchsergebnis folgern zu wollen, daß die Transpiration dieser diffe- 
renten Typen unter gleichen äußeren Bedingungen ohne weiteres gleich- 
artig verlaufen müsse. Die Ergebnisse der Messungen bei 30° ergaben 
zunächst das absolute Übereinstimmen der Spaltöffnungsweite der bei 
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20 und bei 300 beobachteten Versuchspflanzen. Auch hier ließ sich 
im Licht ein Temperatureinfluß auf die stomatäre Bewegung nicht 
feststellen. Bei den Untersuchungen der Transpirationskurven zeigte 
sich, daß das Übereinstimmen der stündlichen Wasserabgabe der ver- 
schiedenen Typen, wie es bei 20° beobachtet wurde, bei einer Tem- 
peratur von 30° nicht mehr zu verzeichnen ist. Während Tradescantia 
ein Ansteigen der Transpirationsraten wahrnehmen ließ, zeigte Crassula 
einen deutlichen Abfall im Transpirationsverlauf. Auch Hedera wies 
Schwankungen der Transpiration auf, welche sich besonders bei der 
zweiten Versuchspflanze im Verlaufe des Versuchs in einer Abnahme 
der stündlichen Wasserabgabe bemerkbar machen. Auch in diesem 
Fall sind die Transpirationsschwankungen in der Änderung des Dampf- 
druckpotentials: Blattsystem/Luft zu suchen. Während uns aber bei 
dem Mesophyten (Tradescantia) eine leichte Steigerung der Transpira- 
tion entgegentrat oder sich die Maxima doch annähernd auf einer 
Höhe halten, findet sich bei dem Xerophyten (Hedera) wenigstens 
bei einer Pflanze eine Einschränkung der Transpiration, welche bei 
der Sukkulenten (Crassula) noch auffälliger hervortritt. 


Einfluß der Temperatur auf die Spaltöffnungsbewegung. 

Als Abschluß der Versuchsreihe sollen jetzt noch einige Messungen 
besprochen werden, durch welche der Einfluß der Temperatur auf die 
Spaltöffnungsbewegung unter Ausschluß von Licht festgestellt werden 
soll. Wenn der fördernde Lichteinfluß auf die stomatäre Bewegung 
von allen Forschern als sicher angenommen wird, gehen die Ansichten 
über Temperatureinflüsse wesentlich auseinander. So stellte N.I.C. 
Mt ier (1873) fest, daß eine Temperatursteigerung der umgebenden 
Luft eine mehr oder minder schnelle Öffnung der Stomata herbeiführte. 
Kost. (1895) fand, daß Pflanzen, welche im Dunkeln bei 19° geschlossene 
Stomata zeigten, diese beim Überführen in eine Temperatur von 24° 
öffneten. Nach LoFrrTrIELD (1921) geht der direkte Einfluß der Tempe- 
ratur auf die Spaltöffnungsbewegung sogar so weit, daß die Öffnungsbe- 
wegung durch Erhöhen der Temperatur unmittelbar beschleunigt werden 
kann. So fand LorTFIELD, daß die Zeitlänge, welche die Pflanze für 
das Öffnen der Stomata benötigte, durch Erhöhung der Temperatur 
um je 10° um die Hälfte reduziert wird. So würde also eine Pflanze, 
welche bei 10° 4Stunden braucht, um ihre Stomata maximal zu öffnen, 
bei einer Temperatur von 20° schon nach 2 Stunden das Maximum er- 
reicht haben. Eine Bestätigung hierfür liegt von anderer Seite nicht vor. 
Die gegenteilige Ansicht, daß ein Temperatureinfluß überhaupt nicht 
bestehe, findet sich in erster Linie bei SCHWENDENER (1881), welcher eine 
Wärmewirkung auf die stomatäre Bewegung in Abrede stellt. Er konnte 
an einer Pflanze, deren Stomata im dunklen, wasserdampfgesättigten 
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Raume bei einer Temperatur von 15—17° geschlossen war, nach dem 
Überführen in einen ähnlichen Raum von 27—30° trotz plötzlicher 
Temperaturerhöhung auch nach stundenlanger Einwirkung kein Öffnen 
der Spalte wahrnehmen. Ebensowenig reagierten die Stomata bei einer 
Temperatursteigerung von 10 auf 20°. SrAzrerr (1928) konnte zeigen. 
daß die Stomatabewegungen bei Vicia faba im Dunkeln von der Tem- 
peratur unabhängig sind, und im Licht die Breitenzunahme des Spalt- 
apparates im großen und ganzen unabhängig von den Temperatur- 
schwankungen verläuft. Er schränkt diese Feststellung allerdings sofort 
ein, indem er sagt: „Die hier gezogenen Schlüsse dürfen natürlich nicht 
so aufgefaßt werden, als ob jede Beeinflussung der photischen Reaktion 
durch die Temperatur in Abrede gestellt würde. Es kann nur behauptet 
werden, daß eine Temperaturwirkung, falls sie besteht, von sehr ge- 
ringer Größenordnung sein muß.“ Einen direkten Einfluß der Tem- 
peratur findet der Autor auf die von ihm festgestellten Pulsations- 
perioden der Stomata, dagegen wird eine Abhängigkeit der Geschwindig- 
keit der photischen Öffnungsreaktion von Temperaturveränderungen, 
wie sie von LOFTFIELD angenommen wird, von ihm verneint. 

Den Einfluß der Temperatur auf die Spaltöffnungsbewegung nach- 
zuprüfen war die Aufgabe der folgenden Versuche. Vorversuche hierzu 
wurden 1927 im Pflanzenphysiologischen Institut in München aus- 
geführt. Die Versuchsapparatur bestand aus drei Thermostaten, welche 
im Nordkulturhaus des Institutes Aufstellung gefunden hatten. Alle 
Kästen standen unter denselben Lichtverhältnissen, die Luftfeuchtig- 
keit betrug 86%. Die Temperaturen waren im ersten Kasten 10°, im 
zweiten Kasten 20° und im dritten 30°. Als Versuchspflanze diente 
Pisum sativum. Bei den Versuchen zeigten nun die Pflanzen in allen 
drei Kästen mit zunehmender Lichtmenge ein gleichmäßiges Öffnen 
der Stomata; die Porusbreite wurde durch die verschiedenen Tem- 
peraturen nicht beeinflußt. Es zeigte sich bei 20 und 30° weder ein 
schnelleres Öffnen der Spalte als bei 10°, noch ein höheres Maximum. 
Die Öffnungsperiode verlief in den verschiedenen Temperaturen völlig 
gleich. Es ist also dasselbe Ergebnis wie es in den Abbildungen 8 
bis 11 der Laboratoriumsversuche zum Ausdruck kam. Die Vorversuche 
wurden in der Art fortgesetzt, daß die Pflanzen nacheinander ver- 
schiedenen Temperaturen ausgesetzt wurden. Es wurde nach Ablauf 
von 2 Stunden eine Serie der Pflanzen des 10°-Kastens in die Temperatur 
von 20° gebracht, eine zweite Serie sofort in den 300-Kasten. Ent- 
sprechend wurden die Pflauzen des 30°-Kastens auf die beiden anderen 
verteilt. Es konnte nun in keinem Fall beim Erhöhen der Temperatur 
ein stärkeres Öffnen der Stomata festgestellt werden, wie auch kein 
Schließen der Spalten bei Temperaturrückgang erfolgte. Die letzten 
Vorversuche kamen im südlichen Kulturhaus zur Ausführung. Eine 
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Pflanzenserie stand im Thermostaten, in welchem die Temperatur 
durch Wasserkühlung auf 10° gehalten wurde. Neben dem Kasten 
stand eine zweite Serie, über welcher mit Hilfe eines Statives eine Glas- 
scheibe befestigt war, welche der Deckscheibe des Thermostaten ent- 
sprach. Ebenso war nach der Sonnenseite vor den Pflanzen eine Scheibe 
befestigt, so daß die Versuchspflanzen in und neben den Thermostaten 
unter den gleichen Lichtverhältnissen standen. Obgleich die Tem- 
peratur im Kulturhaus im Laufe des Tages von 120 bis auf 270 anstieg, 
war ein Unterschied der Spaltenbewegung der freistehenden Pflanzen 
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Abb. 12. Tradescantia guianensis. Dunkel-Versuch. Kurve der Spaltöffn bewegung. 
Transpirationskurven: —— —— Pflanze 1, —-—-—-— Pflanze 2, —..—..— Pflanze 3. 
sence cee Lufttemperatur. —_—— Temperatur des feuchten Thermometers. — : : . — Blatt-Temperatur. 


zu der der kühl gestellten nicht bemerkbar. Die Vorversuche lassen 
also keinen Temperatureinfluß auf die stomatäre Bewegung erkennen. 

Wie die anderen Hauptversuche wurden auch die folgenden im 
Laboratorium des Botanischen Institutes der Universität Köln aus- 
geführt. Das Fehlen des Temperatureinflusses auf die Spaltöffnungs- 
bewegung im Licht ist bereits (siehe S. 452) behandelt worden; nach- 
zuprüfen ist noch der Temperatureinfluß im Dunkeln. Das Versuchs- 
ergebnis ist in der Abb. 12 dargestellt. Auch bei diesen Messungen 
wurde die Transpirationsrate mit berücksichtigt. Die Pflanzen standen 
während der Dauer des Versuches in Thermostaten von 20 und 30°. 
Die Versuche waren so angelegt, daß die Pflanzen von 5 zu 5 Stunden 
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einer anderen Temperatur ausgesetzt wurden. Als Versuchspflanze 
diente in diesem Fall wiederum neben Hedera helix Tradescantia, deren 
Kurven die Abb. 12 zeigt. Der Versuch wurde bei einer Temperatur 
von 20° begonnen, im Gegensatz zu dem Kontrollversuch (Abb. 13), 
bei welchem das Objekt zuerst einer Temperatur von 30° ausgesetzt 
war. Betrachten wir zuerst wiederum in den Tabellen die Psychro- 
meterdifferenz, so läßt sich erkennen, daß diese im Verlauf des Ver- 
suches nicht konstant bleibt. Diese Inkonstanz kommt in den Trans- 
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Abb. 13. Tr Dunkel- Versuch. Kurve der Spaltöffn egung. 
:———— Pflanze 1, —-—-—-— Pflanze 2, —- pamepay ag 
"re. — ——— Temperatur des feuchten Thermometers. —...— Blatt-Temperatur. 


spirationskurven zum Ausdruck. So entspricht beispielsweise in Abb. 12 
um 17 Uhr einer Wasserabgabe von 1,37 mg (Mittelwert der drei Ver- 
suchspflanzen) eine Psychrometerdifferenz von 0,1; um 21 Uhr beträgt 
die Psychrometerdifferenz das zehnfache, während die Transpiration 
nur von 1,37 auf 2,83 mg gestiegen ist. Der Psychrometerdifferenz 
von 1,0 müßte bezogen auf die Psychrometerdifferenz um 17 Uhr eine 
Transpiration von 13,7 mg entsprechen, da die Transpirationsrate von 
2,83 mg nur eine Psychrometerdifferenz von 0,207 benötigen würde. 
Die Pflanze müßte also theoretisch bei einer Psychrometerdifferenz 
von 1,0 10,87 mg Wasser pro Quadratzentimeter mehr abgeben als es 
tatsächlich der Fall ist. Da diese Einschränkung der Transpiration 
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nicht auf Stomatavariation beruht — die Spaltbreite hält sich während 
des ganzen Versuches konstant —, wird sie ihre Erklärung im ,,incipient 
drying“ finden. An Hand obiger Überlegungen sind wir in der Lage, 
die Größe des „incipient drying‘ zahlenmäßig zu fixieren. Daß die 
Psychrometerdifferenz als relatives Maß der Verdunstung gelten kann, 
ergibt sich schon aus den theoretischen Erörterungen von SeYBoLD 
(1929). Die Versuchsergebnisse an Hedera helix lassen dieselben Trans- 
spirationsverhältnisse erkennen wie Tradescantia, so daß sich eine 
graphische Darstellung erübrigt. Auch in diesem Fall tritt bei erhöhter 
Temperatur ein starkes ,,incipient drying‘‘ in Erscheinung. 

Betrachten wir nun noch das Bild der Spaltöffnungsbewegung, so 
zeigen die Kurven, daß der Änderung der Temperatur keine Bewegung 
der Spaltöffnungen folgt. Die Porusbreite, welche bei Beginn des 
Versuches vorhanden war, findet sich bei Abschluß des Versuches noch 
unverändert. Ein Einfluß der Lufttemperatur auf die Spaltöffnungs- 
bewegung ist demnach hier nicht festzustellen. 


Zusammenfassung. 

Wenn wir nunmehr abschließend die Versuche betrachten, so lassen 
sich folgende Hauptergebnisse zusammenfassen : 

Die große Inkonstanz aller äußeren Faktoren, welche bei den be- 
sprochenen Freilandversuchen zum Ausdruck kommt, zeigt, daß es 
nicht möglich ist, im Freilandversuch ein klares Bild davon zu gewinnen, 
welcher Faktor in erster Linie über das Verhalten der Spaltöffnungs- 
bewegung entscheidet. Die größte Anzahl der untersuchten Freiland- 
pflanzen zeigt ein völlig unregelmäßiges Verhalten der Stomatabewegung. 
Ein Einreihen der Pflanzen in verschiedene Typen auf Grund ihres 
stomatären Verhaltens läßt sich nicht durchführen, da streng genommen 
jeder Typus als ,,Veränderliches Wetter-Typus“ gelten muß, wenn die 
Stomatavariation im Freien untersucht wird. Vielleicht ließe sich durch 
Laboratoriumsversuche schrittweise analysieren, daß die Spaltöffnungs- 
bewegung der einen Pflanze in erster Linie vom Licht, anderer hingegen 
in erster Linie von Temperatur und Dampfdruckpotential: Blattsystem 
Luft abhängig ist. Da bei dem biologischen Geschehen die Faktoren als 
„limiting factor‘ wirken, wird es allerdings sehr schwierig sein, diese 
Typen herauszuschälen. 

Durch Messungen unter den konstanten Bedingungen des Versuchs- 
zimmers ließ sich feststellen, daß die stomatäre Bewegung direkt vom 
Licht abhängig ist. Von einer Bestimmung der Wasserbilanz der SchlieB- 
zellen wurde abgesehen, da eine Lösung dieser Frage nur unter Berück- 
sichtigung des gesamten Wasserhaushaltes der Pflanze möglich ist. 
Ein Einfluß der Temperatur auf die Spaltöffnungsbewegung ließ sich 
bei Konstanz von Licht und Feuchtigkeit nicht feststellen. Desgleichen 
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trat eine Reaktion der stomatären Bewegungen im Dunkeln bei Änderung 
der Temperatur nicht ein. 

Die Annahme, daß die Stomata befähigt sind, regelmäßige Pul- 
sationen auszuführen, konnte in keinem Fall bestätigt werden. 

Ob eine Transpirationsregelung durch die stomatäre Apertur erfolgt, 
läßt sich nicht prinzipiell entscheiden. Ist der Wasserdampfaustausch : 


Blattsystem/Luft groß, unter der Voraussetzung, daß der Dampfdruck 
im Blatt maximal ist, so wird durch die geringste Änderung der Spalt- 
weite eine Transpirationsänderung eintreten müssen. Ist das Dampf- 
druckpotential gering bei herrschendem ,,incipient drying‘‘, so kann 
der Einfluß der stomatären Bewegung auf die Transpiration vollkommen 
aufgehoben werden. 


Herrn Professor Dr. Sumrp danke ich ergebenst für das große Inter- 
esse, das er meiner Arbeit alle Zeit entgegen brachte. Auf seine Ver- 


anlassung wurde vorliegende Arbeit ausgeführt. 

Den Herren Dr. NUERNBERGK (zur Zeit Utrecht) und Dr. SeyBoLD 
(Köln) bin ich für liebenswürdige Unterstützung zu großem Dank 
verpflichtet. 
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BEITRÄGE ZUR KENNTNIS 
DER VERWANDTSCHAFTSVERHÄLTNISSE 
DER FARNGATTUNGEN OLEANDRA, POLYBOTRYA, 
RHIPIDOPTERIS UND HEMIONITIS. 

Von 
ELISABETH ZSCHIESCHE. 

Mit 32 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 2. September 1929.) 


Einleitung. 

Folgender Arbeit seien die treffenden Worte meines hochverehrten 
Lehrers Herrn Geheimrat v. GOEBEL vorausgeschickt : 

„Noch immer gleicht die Systematik der Polypodiaceen einem nur 
teilweise gelichteten Urwald, in welchem sich zurecht zu finden sehr 
schwer, das Verirren aber sehr leicht ist.‘ 

So war es eine ebenso notwendige, wie dankbare Aufgabe, die Unter- 
suchung folgender Farne auszuführen und ihre verwandtschaftlichen 
Verhältnisse nach Möglichkeit klar zu legen. 


1. Abschnitt: Die Gattung Oleandra. 

Die durchaus zweifelhafte Stellung von Oleandra im System der 
Farne wird von allen Forschern bestätigt. Schon rein äußerlich zeigen 
sich eine Reihe Besonderheiten, die Drers (1902, S. 203) wie folgt zu- 
sammenfaßt: „Die Isolierung dieser schon habituell ausgezeichneten 
Gruppe scheint vorläufig geraten, da bei Berücksichtigung der Blatt- 
stielgliederung und der eigentümlichen Stellung der Sori sowie ihres 
Indusiums eine nähere Verwandtschaft zu irgendeiner der übrigen 
Tribus nicht begründet werden kann.“ Er führt die Oleandreae als selb- 
ständige III. Gruppe unter den neun Gruppen, in die er die Familie der 
Polypodiaceen einteilt, auf. 

Curist (1897, S. 279) betrachtet Oleandra als einfachsten Typus der 
Aspidieen und gliedert sie diesen an. 

ALDERWERELT (1909, S. XXIII) führt sie ebenfalls als Untergruppe 
der Aspidieen auf (II. Tribus der Polypodiaceen) und charakterisiert sie 
wie folgt: ,,Indusium nierenförmig, Blätter einfach gelenkig, dem 
Rhizom angefügt, Adern frei,“ — Eigenschaften, die fast mit denen von 
Humata (Untergruppe der III. Tribus Davallieae) übereinstimmen. 
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Bower (1928, III. S. 23) beschreibt Oleandra als: ,,genus incertae 
sedis“. „It is usually placed in relation to Nephrolepis and this may 
be accepted provisionally.‘ 

CoPELAND (1927, S. 245) berichtet über diese Gattung: ,,Altogether, 
I consider the affinity of Oleandra and the Davallieae sure beyond a 
reasonable doubt, and believe that it is in Oleandra — not, either directly 
or indirectly, in Microlepia and Dennstaedtia — that the ancestral line 
of the Davallieae is traceable.“ 

Das Ergebnis meiner Untersuchungen: Oleandra läßt sich auf Grund 
übereinstimmender anatomischer Eigenschaften an Humata anlehnen 
und ist demnach als Davallien-Typ zu werten. 

Also: Davallieae Humata, Oleandra, Nephrolepis. 

Von dem im Index Filicum aufgeführten 17 Arten, stand mir nur ein 
lebendes Exemplar von ,,Oleandra articulata‘‘ zur Verfügung. Herrn 
Geheimrat v. GOEBEL verdankte ich fixiertes Java-Material von ,,Olean- 
dra neriiformis‘‘, welches sich aber leider als steril erwies. Die Unter- 
suchungen folgender Arten mußte ich an Herbarmaterial ausführen. 
Aus dem Kryptogamen-Herbar des Botanischen Institutes München er- 
hielt ich: 

Oleandra articulata Sw., Bradei CHRist., columbrina (BLANCO) CoPEL., 
columbrina v. nitida CoPrEL., Cumingii J. SMITH, musifolia (BLUME) Pr., 
neriiformis Cav., neriiformis v. mollis Pr., nodosa (Willd.) Pr., Triniten- 
sis Maxon., Wallichii (HooKErR) Pr., Whitmeei BAKER, zeylanica Kunze. 

AuBerdem stellte mir Herr Professor COPELAND getrocknete Exem- 
plare von Oleandra platybasis CoPEL., mollis Pr., Parksii CopeL., Whitmeei 
BAKER, oblanceolata CoPEL., neriiformis Cav., musifolia KunzE, Cumingii 
SM., columbrina CoPEL., columbrina v. membranacea CoPEL., columbrina 
v. nitida CoPEL. liebenswürdigerweise zur Verfügung. 

Der Name Oleandra ist auf CAVANILLES zurückzuführen. Er legte 
ihn dieser Gattung von Farnen bei, da ihm, wie er in seinen Schriften 
betont, die (allerdings ist dies nur ganz äußerlich zu werten) Ähnlichkeit 
mit Nerium Oleander auffiel. Er nannte den ihm bekannten Vertreter 
der heutigen Oleandra-Gattung daraufhin: ,,Oleandra neriiformis‘“. 

Hooker (1862, S. LVIII) schließt sich offensichtlich dieser Meinung 
an: „There is not perhaps among the whole family of Ferns a more 
remarkable or striking species than this: its peculiar hard, erect, bran- 
ching rootstock, bearing its leaves or fronds in tufts at the extremities, 
reminding one, in the living state, more of a Nerium Oleander, or a 
Willow than a fern.‘‘“ Der Name wurde dann von diesem einen Vertreter 
auf die gesamte Gattung übertragen. 

Die Oleandreae sind eine kleine, typische Gattung tropischer Farne mit 
nur wenigen Arten, die anatomisch größte Ähnlichkeiten untereinander 
zeigen. Sie erweist sich in ihrer Gesamtheit als durchaus einheitliche. 
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Alle Oleandra-Arten untereinander verglichen geben folgendes Bild: 

Die Prothallien, die ich nur von O. articulata untersuchen konnte, 
zeigen die Herzform der gewöhnlichen Polypodiaceen-Prothallien. Die 
Meristembucht findet sich in der Mitte des oberen Randes (Abb. la), 
zuweilen mehr oder weniger seitlich verschoben. Allmählich tritt starke 
Kräuselung ein, so daß die Herzform zuweilen aufgehoben wird. Auf- 
fallend sind die zahlreich auftretenden Adventivprothallien (ich zählte 
an einem bis 30). Diese entstehen nicht nur aus beliebigen Randzellen, 
sondern auch aus Zellen der Prothalliumfläche. Entweder bilden sich 





Abb. 1. a Meristembucht des Prothalliums. b Rand vergrößert. c, d, e abgelöste Randzellen. 


fadenartige Ausstülpungen, die am Ende in Zellflächen übergehen, oder 
das Adventivprothallium entsteht direkt ohne Fadenbildung aus einer 
Anzahl Zellen des Mutterprothalliums. Auf diese Weise ist eine un- 
begrenzte von der Sporenkeimung unabhängige Vermehrung der Prothal- 
lien gewährleistet. 

Interessanter erscheint die ‚möglicherweise‘ stattfindende Ablösung 
einzelner Brutzellen, die aber mit Sicherheit nicht nachgewiesen werden 
konnte. Auffallend waren einige am Prothallienrand befindliche Zellen 
mit großem Chlorophyllreichtum: die vielleicht zum Ablösen präde- 
stinierten Zellen. Gleichgestaltete fanden sich, bereits mit einem Rhi- 
zoid versehen, frei in vielen Präparaten, außerdem solche, die durch 
Zellteilung bereits in Zellflächen übergegangen waren (Abb. 1 c, d, e). 
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Diese mit einem Rhizoid versehenen Zellen legten mir den Gedanken 
nahe, ob es sich hier nicht um eine (bei Farnen allerdings noch nicht fest- 
gestellte) Ablösung einzelner Brutzellen handelte. 

Das Rhizom. Meist als Epiphyten lebend, besitzen die Oleandreen 
oft meterlange, sich an humöse Baumstämme anschmiegende, diese um- 
schlingende, oder zwischen Sträuchern klimmende, verzweigte Rhizome. 
Die oft stark verholzten Seitenzweige erheben sich bei einigen Arten 
(Curist 1897, S. 280) senkrecht nach oben (Abb. 2). 

Schuppen. Ganz allgemein sind die Rhizome mit Schuppen bedeckt, 
die zum Vegetationspunkt hin dichter gedrängt sitzen, oft überein- 
ander greifen, und schließlich einen mehrschichtigen, dicken, pelzigen 
Mantel bilden, der das zarte meristematische Ge- 
webe gegen äußere Einflüsse und schädliche Tem- 
peraturschwankungen schützt. Sie ziehen sich oft 
vereinzelt am Blattstiel herauf und bedecken bei / 
manchen Arten auch die Costa. Die Schuppen, 
variierend in der Form, zeigen aber durchaus glei- 
chen anatomischen Bau. Während sie im jungen 
Zustand fast farblos und durchscheinend sind, neh- 
men sie später eine braune Färbung an, die nach 
den Rändern zu heller, nach der Mitte des Schild- 
chens und damit der Anheftungsstelle zu dunkler 
erscheinen. Fertig ausgebildet sind sie glänzend 
braune, bald in den Dauerzustand übergehende, 
lanzettlich, mit mehr oder minder eiförmig ver- 
breiteter Basis und zugespitztem Ende versehene, 
schildförmige Gebilde, deren Spitze stets in Rich- Abb. 2. Khizomspitze von 
tung des Vegetationspunktes zeigt. Die Länge der ys 
Schuppen beträgt durchschnittlich 0,5—1 cm. Die Schuppe ist ein- 
schichtig, aber mit mehrschichtigem Stielchen versehen. Die Wände 
der Zellen sind, auch in Richtung der Mediane, stark verdickt und mit 
braunem Farbstoff imprägniert. Chlorophyll ist in den Zellen nicht 
enthalten. 

Enistehung der Schuppen (Abb. 3a—/). Sie nehmen ihren Ursprung 
acropetal aus je einer Zelle des meristematischen Gewebes und stellen 
zuerst ein kleines, papillenartig hervorkommendes Gebilde dar (Abb. 3a), 
das sich allmählich zu einem Zellfaden entwickelt (Abb. 35), der durch 
Querwände gegliedert wird. Das Spitzenwachstum hört an einem ge- 
wissen Punkt angelangt auf und die Basis beginnt sich durch Flächen- 
wachstum zu vergrößern. Die Schuppe besteht aus drei Teilen: 

1. Dem Schildchen, der soeben beschriebenen, durch Flächenwachstum 
sich vergrößernden Basis der Schuppe; es ist ein mehr oder minder 
eckiges, flaches, am Rande einschichtiges, der Mitte zu, wo das Stielchen 
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seinen Ausgangspunkt nimmt, mehrschichtiges Gebilde, welches allmäh- 
lich in das langgestreckte, einschichtige Schwänzchen übergeht. 

2. Dem Schwänzchen. Seine Zellen verlaufen langgestreckt parallel, 
um schließlich in einer mehr oder weniger feinen, stets nach dem Vege- 

3. Dem Stielchen. Dieses befestigt die Schuppe am Rhizom. Seine 
Gestalt ist die eines stumpfen Kegels (Abb. 4a). Das Rhizom zeigt an 
der Anheftungsstelle eine kleine Vertiefung, in der das Stielchen ein- 
gesenkt und fest verankert ist. Die seitlichen Rhizomwände sind ab- 
gerundet. 

Die randständigen Zellen der Schuppe bilden den Ausgangspunkt 
für zahlreiche meist lange, durch Querwände gegliederte, oft mehrfach 
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Abb. 3. Sch icklung in Längsschnitten. 
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gekrümmte, am Ende keulenförmig verbreiterte Haare (Abb. 4/). 
Schleim ließ sich in ihnen nicht nachweisen. 

Der Bau des Rhizoms ist als annähernd radiär zu bezeichnen. Im 
Internodium befinden sich fünf oder mehr (bei O. neriiformis 10) größere, 
kreisförmig angeordnete Stelen (Abb.4c) und zahlreiche kleinere, zu zweien 
oder mehreren zwischen den größeren. Alle Bündel anastomosieren mit- 
einander und entsenden stets drei Stränge in ein abgehendes Blatt. 

Sklerotische Elemente im Rhizom. Charakteristisch sind die in Rhi- 
zomen einiger Arten befindlichen, sklerotisierten Elemente, die als 
einzelne Stränge oder zu mehreren vereinigt als Bündel das axilläre 
Organ durchziehen und blind im Parenchymgewebe endigen. Im Quer- 
schnitt finden sie sich entweder als schwarz gefärbte Einzelzellen (Abb.5a) 
oder aus zweien oder mehreren zusammengesetzte Zellnester, die infolge 
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auBerordentlicher Verdickung einzelner Wände eine charakteristische 
Form aufweisen. Der Name ,,Stiitzbiindel“‘, mit dem man sie in der Litera - 
tur bezeichnet, erscheint gewagt, denn es ist nicht einzusehen, warum 
dann nicht durchweg alle Arten diese ,,Stiitzen‘‘ aufzuweisen haben. 
Der eingelagerte dunkelbraun bis schwarze Farbstoff erweist sich außer- 
ordentlich indifferent gegen alle möglichen Reagenzien. Er wird (WALTER 
1890, S. 18) als zu den ,, Phlobaphenen“ gehörig gedeutet und als Vagin 
bezeichnet. Mit demselben Stoff sind die der Rinde zugekehrten Endo- 
dermiswände der Stelen und die angrenzenden Rindenzellwände im- 





Äbb. 4. a Schnitt durch die Schuppe an ihrer Ansatzstelle, quer zum Rhizom. b Lage der Schup- 

pen auf dem Rhizom. c Querschnitt durch das Rhizom im Internodium. d Querschnitt durch 

eine Stelle von Ol. articulata. e Querschnitt durch einige Tracheiden, stark vergrößert. f Haare 
am Schuppenrand. g Längsschnitt durch die Rhizomspitze mit Scheitelzelle. 


prägniert und schwarz gefärb:. Diese verdickten Zellen entstehen jeden- 
falls aus schon ursprünglich sehr langgestreckten Parenchymzellen, von 
denen meistens drei Wände stark sklerotisiert werden. Man kann zwei 
Typen unterscheiden: Bei Ol. neriiformis finden sich nur Grenzzellen, 
d.h. solche, die an Parenchymzellen angrenzen (Abb. 55), während Ol. 
hirta neben diesen auch Innenzellen zeigt, die allseitig von Grenzzellen 
umlagert sind (Abb. 5c). Der Unterschied zwischen Grenz- und Innen- 
zellen ist der, daß letztere allseitig, erstere nur partiell verdickt sind. Bei 
Ol. neriiformis finden sich sowohl sklerotisierte als unverdickte Wände 
an Parenchymzellen angrenzend, während bei Ol. hirta stets nur un- 
verdickte Wände den Parenchymzellen benachbart liegen. 

Planta Bd. 9 32 
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Schnitte durch die Rhizomspitze geben folgende Bilder: 

Der Längsschnitt zeigt die Scheitelzelle an der äußersten Spitze eines 
kegelförmigen Gebildes, des Vegetationspunktes, geschützt von einer 
großen Anzahl Schuppen. Die Scheitelzelle des Rhizoms ist pyramiden- 
förmig gestaltet, mit der Basis nach außen (Abb. 49). 

Die Wurzeln bieten in bezug auf Bau und Funktion manches Interes- 
sante. Es sind dünne, zylindrische Gebilde mit zentralem Bündel, die 
unverzweigt in der 
Luftfortwachsend oft 
beträchtliche Längen 
erreichen, und als 
Luftwurzeln fungie- 
ren. Erst bei Berüh- 
rung mit feuchtem 
Substrat beginnt die 

Verzweigung und 
Ausbildung von Wur- 
zelhaaren und erst 
jetzt übernehmen sie 
die Funktiongewöhn- 
licher Wurzeln: das 
Rhizom zu verankern 
und Nahrung aufzu- 
nehmen. Außerge- 
wöhnliche Zugfestig- 
keit wird durch einen 
mehrschichtigen, das 
axile Bündel umge- 
bendenSklerenchym- 
, mantel bedingt. Der 
Zentralzylinder, nur 
unvollkommen ausgebildet, zeigt oft nur zwei Protoxylemteile. Die An- 
ordnung der Wurzelverzweigungen ist zweizeilig. Die Wurzelspitze be- 
steht aus meristematischem Gewebe mit dreischneidiger Scheitelzelle, 
geschiitzt durch die Wurzelhaube. 

Die Blatter stehen entweder in gréBeren oder kleineren Abständen 
voneinander, annähernd in 2/,-Stellung, die aber durch Drehung des 
Rhizoms oft verwischt wird. Die Blätter erscheinen dann auf dem Rhi- 
zom willkürlich zerstreut angeordnet, oder sie sind bei anderen Arten 
in periodisch auftretenden, scheinbar wirteligen Kreisen einander ge- 
nähert und von der nächst höheren Blattgruppe durch ein besonders 
langes Internodium getrennt. Diese, auch ursprünglich spiralige An- 
ordnung, entsteht durch Verkürzung einiger aufeinander folgender 
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Internodien. Dicht unter dem Vegetationspunkt bildet die letzte Blatt- 
gruppe eine scheinbar quirlige Krone mit aufrecht gestellten Blättern, 
die dem ganzen das typische Aussehen verleiht (Abb. 2). 

Der Blatistiel. Von jeher wurde als eine der Merkwürdigkeiten im 
Bau aller Oleandra-Arten das Gelenk des Blattstiels bezeichnet und hier- 
mit eine Stelle, die sich äußerlich durch Anschwellung und einen dunkel 
gefärbten Ring kenntlich macht (Abb. 6«, b). Anatomisch durch eine 
dünne Schicht kleiner, zartwandiger Zellen gekennzeichnet: die Stelle, 
an der das altgewordene Blatt abgelöst wird. Die Lage des Gelenkes ist 
eine oft wechselnde, zuweilen findet.es sich in mittlerer Höhe des Stieles, 
dessen Länge von 0,5—15 em (Ol. whitmeei) schwankt, oder es sitzt am 





Abb. 6. a Blattgelenk im Längsschnitt. b Steriles Blatt von Ol. articulata. 


Grund der Blattlamina (Ol. oblanceolaia), die sich bei letzterer Art nicht 
wie bei allen anderen in den Blattstiel verschmälert, sondern breit ab- 
gebrochen erscheint. 

Der Blatistiel-Querschnitt (Abb. 5d, e) ist im unteren Teile fast kreis- 
förmig, besitzt zwei größere und eine kleinere Stele, im Halbkreis an- 
geordnet, die kleine liegt zwischen den größeren. Im Blattstiel findet 
sich unter der Epidermis ein dicker Sklerenchymmantel, der dem Stiel 
Festigkeit verleiht. Die äußeren Endodermis- und anstoßenden Rinden- 
zellwände sind durch Vagin schwarz gefärbt. 

Stellung der Sori. Die oft eigenartige Stellung der Sori ist einer der 
Hauptgründe gewesen, die Oleandreen zu isolieren. 

Die Sori befinden sich stets dorsal auf einem ungegabelten Nerven 
(Abb. 75). Die Soruslinie erscheint gerade, wenn die Abstände der ein- 
zelnen Sori von der Costa stets die gleichen sind, wellig, wenn die Größe 
des Abstandes allmählich, zerstreut, wenn der Abstand ständig be- 
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trächtlich bei aufeinander folgenden Soris wechselt. Sie entstehen stets 
terminal in auffallender Costanähe und werden ziemlich spät angelegt. 
Bei vielen Arten (Ol. articulata usw.) ist und bleibt ihre Stellung zum 
Nerven in allen Altersstadien durchaus symmetrisch. Bei anderen Arten 
tritt oftmals Verschiebung ein, so daß die eine Seite des Sorus gefördert 
erscheint (Abb.7d). Diese Verschiebung findet sich nicht bei allen Soris 
eines Blattes und auch nie in demselben Ausmaß. Man sieht oft auf 
ein und demselben Blatt symmetrisch auf dem Nerven sitzende Sori und 
direkt daneben solche, die- völlig, andere, die nur teilweise verschoben 
































a 
Abb. 7. a Blattausschnitt von Ol. articulata mit Sori auf der Unterseite. b Einzelsorus stark 
vergrößert. c Sporangienstiel mit Drüsenhaaren. d Verschobener Einzelsorus von Ol. zeylan. 
€ Geöffnetes Sporangium. f Sporen. 


sind, so daß sie sich nicht mehr auf dem Nerven, sondern zum größten 
Teil an einer Seite eines solchen befinden. Es ist wohl anzunehmen, daß 
die Verschiebung, da sie nicht regelmäßig bei allen Soris eines Blattes 
auftritt, auch nicht bei allen durchaus verwandten Arten, eine sekundäre 
Erscheinung ist. Wahrscheinlich schiebt der Nerv, sympodial über den 
Sorus weitergehond, diesen, oft durch eine Gewebewucherung der Epider- 
mis unterstützt (Ol. columbrina), zur Seite. (Entwicklungsgeschichtliche 
Untersuchungen konnte ich aus Materialmangel nicht vornehmen.) 
(Abb. 8.) 

Die Sporangienstiele bestehen aus drei Zellreihen und besitzen charak- 
teristische, zu mehreren vorkommende, keulenfürmige Drüsenhaare, 
dicht unter der Kapsel (Abb.7c). Letztere fällt bei reifen Sporangien 
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oft ab, so daß nur die Stielchen stehen bleiben. Niemals aber finden sich 
Paraphysen. Die Stiele sind oft so lang, daß die Kapseln unter dem 
Indusienrand hervorstehen. Dadurch ist für gute Sporenverbreitung 


Die Kapseln selbst bestehen aus 
dem charakteristischen Annulus, 
den zwei Stomium-, drei Epi- und 
drei Hypostomiumzellen (Abb. 7e). 

Die Sporen sind stets bohnen- 
förmig-dorsiventral. Bei Ol. articu- 
lata mit einem an den Rändern zer- 
rissenen, häutigen Mantel, dem 
Perispor umgeben, welches bei an- 
deren Arten fehlt (Abb. 7/). 

Beziehungen zwischen den 
Davalliaceen (Humata) und den 
Oleandreen. 

Obgleich alle Oleandra-Arten eine 
mehr oder weniger aufrechte Achse 
besitzen, tritt doch deutlich bei ihnen 
kriechende Tendenz auf, wodurch 
ein Übergang zu dem dorsiventralen, 
kriechenden Humata-Rhizom ge- Abb. 8. Versehobener Sorus. 
geben ist. Wenn — wie BOWER annimmt — die kriechenden Formen 
sich von den aufrechten ableiten, so ist mit dem Oleandra-Typ die ur- 
sprünglichere Form gegeben, von der sich der dorsiventrale Humata- 
Typ ableitet. 

Epidermale Anhangsgebilde. Wie alle Davalliaceen besitzen die 
Oleandreen charakteristische Schuppen, die beiderseits gleichen ana- 
tomischen Bau besitzen und sich in der Form durchaus ähneln. 

Stelare Beziehungen. Wie bei Davallia-Humata ist bei allen Oleandra- 
Arten Dictyostelie anzutreffen, mit, entsprechend dem radiären Bau, 
fünf oder mehr kreisförmig angeordneten größeren Stelen, während die 
Davallien dem dorisventralen Bau zufolge, nur zwei größere Stelen auf- 
weisen, eine oben, die andere unten. 

Blattstruktur. Die Oleandra-Blätter stimmen im Bau mit den sterilen 
der Humaten überein: beiderseits lederartig lanzettliche, ganzrandige 
Formen, nur durch Größenverhältnisse unterschieden. Die Nervatur ist 
frei, aus dicht parallel zueinander verlaufenden, nicht anastomosieren- 
den, 1- oder 2mal gegabelten, an der Costa zu zweien gruppierten Adern 
bestehend. Auch die Blattstielgliederung durch das Gelenk bei den 
Oleandreen (Dres 1902, S. 203: , Die Isolierung dieser ... Gruppe scheint 
vorläufig bei Berücksichtigung der Blattstielgliederung und ... geraten‘“) 
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wiederholt sich am Humaten-Blattstiel. Bei diesem ist das fertile Blatt 
fiederschnittig und zeigt dadurch Annäherung an das typische Davallien- 
Blatt (Pérez ArbeLiez 1928, S. 29): „Das Charakteristikum bei den 
Davallien besteht darin, daß die Fiederchen eingeschnitten sind und 
jeder fertile Zahn zwei Hörnchen trägt oder nur eins auf der katadro- 
mischen Seite.“ 

Der Übergang vom ganzrandigen zum gefiederten Blatt würde sich 
wie folgt vollziehen: Oleandra — Humata — Davallia. 

Der Sorus. Der Vergleich der Sori der Davallieen mit den oft vor- 
kommenden Übergangsformen der Oleandreen zeigt wiederum die 
Richtigkeit der verwandtschaftlichen Beziehungen zu ersteren. Trotzdem 
bleibt auch die Ähnlichkeit der Oleandra-Sori mit durchaus nieren- 
förmigem Indusium mit einem ,,aspidoiden Sorus‘‘, die von verschiedenen 
Forschern angeführt wird, mit Recht bestehen. Indessen finden sich 
zahlreiche Übergänge zum ,,Devalloiden-Typ“. 





Abb. 9. Sorus von Nephrolepis. Abb. 10. Sorus von Davallia. 


Das Indusium ist oft nierenförmig, die Anheftungsstelle beschränkt 
sich auf das Receptakulum, jedoch tritt bei einigen Arten, die ich als 
Übergangsformen bezeichnen möchte, eine mehr taschenartige Form 
(ähnlich den Humaten-Indusien) auf. Bei letzteren wird die Anheftungs- 
stelle wie bei den Humaten zu einer Geraden und zieht sich über die 
gesamte Länge der Basis des Indusiums hin. Hierdurch ist zwangslos 
ein Übergang zum davalloiden Sorus gegeben; denn während bei den 
typischen Davalliaceen, deren Sori dem Rande genähert liegen, die 
Insertion des Indusiums noch auf 3 Seiten stattfindet (PÉREZ ARBELAEZ 
1928, S. 89), ist sie bei denen, die sich vom Rand zurückziehen (Humaten- 
Sori oder in unserem Falle die Übergangsformen der Oleandra-Sori) auf 
die Basis beschränkt, und bei denen, die noch weiter vom Rande ent- 
fernt sind (Nephrolepis und die typischen Oleandra-Sori) auf das Recep 
takulum. 

Die Evolutionsreihe wäre wie folgt aufzustellen: 

Davallia — Humata — Oleandra — Nephrolepis. 
Letztere Gattung zeigt am extremsten die Ausbildung aspidoider Sori 
(Abb. 9). 
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Die ursprünglich terminale, später aber dorsale Stellung der Sori 
läßt sich leicht von der stets terminalen der Davallien ableiten. Während 
bei Davallia (Pérez ARBELAEZ 1928, S.29) „jedes Fiederchen ein Gefäß- 
bündel empfängt, welches sich erst sympodial verzweigt und am Ende 
stets dichotom gabelt (Abb. 10), findet sich bei Humata nur ein para- 
sorisches Gefäß‘ (Abb. 11). Denken wir uns diesen vom Hauptnerven 
abzweigenden Ast nicht parasorisch, sondern sympodial verlängert, so 
ist damit die dorsale Stellung des Oleandra-Sorus erreicht (Abb. 12). 

Die Sporen sind hier wie dort bilateral und beenden die Reihe der 
gemeinsamen Charaktermerkmale. 

In der von PÉREZ ARBELAEZ (1928, S. 80) gegebenen ,, Bestimmungs- 
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Abb. 11. Sorus von Humata. Abb. 12. Sorus von Oleandra. Übergang zum 
Humata-Typ zeigend. 


tabelle der Davallien untereinander“ läßt sich Oleandra zwanglos neben 
Humata stellen: 

„Dietyostelie — Rhizom mit Schuppen, Indusium mit einer Seite 
oder einem Punkt angewachsen: Humata — Oleandra.“ 


2. Abschnitt: Die Gattung Polybotrya. 


Die Zugehörigkeit der Polybotrien zu der Familie der Polypodiaceen 
unterlag von jeher keinem Zweifel. Aber ihre Stellung innerhalb dieser 
Familie und ihre verwandtschaftlichen Beziehungen zu den übrigen 
Gruppen bzw. Gattungen der Polypodiaceen waren stets zweifelhaft. Ur- 
sprünglich stellte man sie in die Reihe der Acrosticheen und zwar damals 
nicht mit Unrecht. Denn das einzigste und allein bestehende, bei allen, 
zu den Acrosticheen gestellten Farnen wiederkehrende, ausschlaggebende 
Merkmal, dem man so lange ungeheure, systematische Bedeutung bei- 
maß, war die Tatsache, daß die Sporangien keine Sori bilden, sich nicht 
nur auf den Nerven befinden, sondern auch mehr oder weniger auf das 
Blattparenchym übergreifen. Dies traf, wie bei einer stattlichen Reihe 
von Farnen, auch für die Polybotrien, oder vorsichtiger gesagt, für einige 
Polybotria-Arten zu. Der große Fehler, daß es überhaupt zur Aufstellung 
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dieser, wie E. Schumann (1915) nachwies, durchaus unnatürlichen 
Gruppe kam, lag darin, auf Grund eines einzigen Merkmals eine Ver- 
wandtschaft zu konstruieren, ohne zu beachten, wie unähnlich sich 
die einzelnen Vertreter sonst sind. Allmählich aber fiel die Unmöglichkeit 
der Verwandtschaft der einzelnen Acrosticheen untereinander auf und 
es begann langsam die Abbröckelung einiger Glieder. Die Farngattung 
Polybotrya jedoch blieb dieser unnatürlichen Gruppe bis zuletzt vor- 
behalten, und so zählt CHRIST (1897) neben Elaphoglossum, Stenochlaena, 
Rhipidopteris, Microstaphyla, Chrysodium (Acrostichum), Gymnopteris 


Abb. 13. a P. cervina, doppelt or. ohne Reduktion. b P. serratifolia, allmähliche Unter- 

drückung der Sekundärfiedern. c P. osmundacea, Vortäuschung der Sekundärfledern durch Re- 

ceptakeln. 3 = est des Fiderbaton 2=Receptakulum. d P. osmundacea var. cylindr. stär- 
kere Reduktion der Sekundärfiedern. 


(Leptochilus) und Stenosemia auch Polybotrya zu den Acrosticheen. Von 
diesen trennt er noch (1899) Rhipidopteris und Microstaphyla ab, Poly- 
botrya bleibt weiter zu den Acrosticheen gehörig. DreLs (1902) trennt 
im Gegensatz zu CHRIST die Gattung Polybotrya von den Acrosticheen, 
stellt sie als selbständige Gruppe unter die Aspidieae- Aspidiinae, aller- 
dings ohne nähere Angabe, an welche andere Gruppe derselben sie sich 
anreihen läßt 

Durch die grundlegende Arbeit von E. ScHUMANN (1915), die mit der 
restlosen Auflösung der als unnatürlich erkannten und erwiesenen Gruppe 
endet, wurde die Gattung Polybotrya, wie auch die in vielen Beziehungen 
ähnliche Stenosemia heimatlos. Für Stenosemia gibt die Verfasserin an, 
daß sie zunächst bei ,,Polybotrya‘‘ zu belassen sei, wohin aber Polybotrya 
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zu stellen ist, auf Grund welcher ihr eigenen anatomischen Merkmale sich 
verwandtschaftliche Beziehungen zu einer anderen Farngattung ergeben, 
dies festzustellen, ist Aufgabe eines Teiles vorliegender Arbeit. 

An lebendem Material stand mir aus den Gewächshäusern des Bo- 
tanischen Instituts der Universität München nur ein einziges Exemplar 
von Polybotrya cervina zur Verfügung, dagegen jedoch reichlich Herbar- 
material aus dem Kryptogamen-Herbar des gleichen Instituts. Außer- 
dem bekam ich in dankenswerter Weise getrocknetes Material aus dem 
Berliner Botanischen Institut in Dahlem. 





Abb. 14. a P. canaliculata, Sori terminal auf der me pi” b P. appendiculata, Sporan- 
gien verstreut auf Adern und Parenchym der Blattunterseite. c P. _ oemundacen, Sporangien auf 
Ober- und Unterseite Blatt vortäuschender Receptakeln. 1= Fiederblatt, 2 = Receptaculum. d 
P. appiifolia, desgleichen. e P. cervina, Sporangien auf Unter- und Oberseite des Fiederblattes. 
f P. caudata, desgleichen (die Oberseite sichtbar). 1 — Blattfläche, 2 = angeschwollene Costa. 


Der Name dieser Farngattung ist wahrscheinlich nach dem Habitus 
der fertilen Blätter gewählt worden. Und die Gestalt der fertilen Blätter 
mit den zahlreichen Variationen von der vollkommensten Entwicklung 
bis zum reduziertesten Stadium mit allen Zwischenformen ist wohl das 
Interessanteste an dieser Gruppe. 

Betrachten wir die fertilen Blätter der einzelnen Arten unterein- 
ander, abgesehen von der Stellung der Sporangien (auf Unterseite, oder 
Unter- und Oberseite zugleich), so ergibt sich, das Resultat der Unter- 
suchungen vorausgenommen: ein (Abb. 13) Übergang des doppelt ge- 
fiederten Blattes zum einfach gefiederten 

a) durch allmähliche, stufenweise Unterdrückung der Sekundär- 
fiedern (P. serratifolia, Abb. 13 b); 
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b) desgleichen, aber unter gleichzeitiger Vortäuschung von Sekundär- 
fiedern durch stark vergrößerte Receptakeln (P. osmundacea, osm. var. 
cylindrica, Abb. 13 c, d). 

Schema, die Stellung der Sporaugien betreffend (Abb. 14). 

Die Sporangien stehen: 

I. ausschließlich auf der Blattunterseite, 

1. in Soris, auf deutlich sichtbaren, rundlichen, die Blattfläche nicht 
überragenden Receptakeln am Ende der Nerven, z. B. P. canaliculata ; 

2. über die gesamte Unterseite mit Ausnahme einer Randzone ver- 
streut, auf Adern und Parenchym, z. B. P. appendiculata ; 

3. auf Ober- und Unterseite von selbständigen, das Fiederblatt vor- 
täuschenden Receptakeln, z. B. P. osmundacea und ihre Varietäten, und 
P. appiifolia. 

II. Auf Unter- und Oberseite der Blattfläche, z.B. P. cervina, P. caudata. 


Polybotrya osmundacea. 

Die Pflanze besitzt ein starkes und überaus weitkriechendes, teil- 
weise auf hohen Bäumen kletterndes, dicht beschupptes Rhizom, dessen 
anatomischer Bau interessant erscheint (Abb.15). Die einzelnen Bündel 
bilden eine Dictyostele, finden 
sich meist zu fünf, zuweilen zu 
sieben und mehr in frappierender 
Größe, und füllen den inneren Teil 
des Rhizoms fast gänzlich aus. 
Außer diesen sind noch zahlreiche 
kleinere vorhanden, deren Größe 
nur den zehnten Teil und weniger 
beträgt, die vollkommen unregel- 
mäßig angeordnet und orientiert, 
bald mehr bald weniger der Rinde 
genähert liegen. Das zwischen den 
einzelnen, sowohl den großen, wie 
Abb. 15. Rhizomquerschnitt von P. osmundacea. den kleinen Bündeln sich befin- 
Pan TER os arg 5=Phlo&m., dende und die Bündel umgebende 

Grundgewebe ist zweierlei Art. 
Die Zellen der einen sind mit lichtbraunem Inhalt dicht angefüllt, die 
anderen entsprechen den gewöhnlichen Grundparenchymzellen. Die stär- 
ker gefärbten, mit Gerbstoff imprägnierten Zellen konzentrieren sich in 
der Mitte des Rhizomquerschnittes und ziehen sich schlauchartig, mehrere 
oder wenigere Zellschichten breit, um die einzelnen Bündel herum. Für 
die größeren ist die außerordentlich starke Ausbildung des Xylems charak- 
teristisch, während das Phlo&m fast auf ein Minimum reduziert sein dürfte. 
Die kleinen Bündel dagegen zeigen durchaus normalen Bau. Sie besitzen 
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zentrales Xylem, bestehend aus großen getüpfelten Treppentracheiden, 
umgeben von Phloöm und Endodermis. Auffallend sind die in großer 
Zahl, besonders in der Nähe der Rinde eingestreuten Zellen mit tief 
dunkelbraun gefärbten, aber nur wenig verdickten Zellwänden. Das 
Rhizom ist über und über dicht mit Schuppen besetzt, die sich auch am 
Blattstiel bis zu beträchtlicher Höhe heraufziehen. Sie sitzen dort, wo 
Blatthöcker angelegt sind, besonders gedrängt und dienen als Schutz- 
organ für die jungen Blattanlagen. Im ausgewachsenen Zustand sind 
sie sehr lang, an älteren Rhizomen bis 2cm. Das Schildehen ist nur 
klein und schmal, das Schwänzchen nach unten fadenartig verlängert. 
Charakteristisch sind die an der Peripherie liegenden großen, teilweise 
stark gebogenen, schnabelartig gekrümmten Zähne, die ihrerseits ab- 
gerundete Spitzen aufweisen. An den älteren Schuppen wachsen die 
Zähne zu langgestreckten, fadenartigen Gebilden aus, die der Schuppe 
ein stark zerrissenes Aussehen verleihen. 
Die Zellen sind tief dunkelbraun gefärbt, 
alle Wände besitzen Pektineinlagerun- 
gen. Sie selbst ist mit einem Stielchen 
am Rhizom befestigt, besser: in ihm 
verankert. Die Stielchenzellen erschei- 
nen infolge verdickter Wände dunkler 
gefärbt. Die abgefallenen Schuppen 
hinterlassen oft Narben, die als kleine 
schwärzliche Punkte besonders auf dem RS 
hellen Blattstiel sichtbar werden. Der Abb. 16. payee mau von 
Querschnitt des Blattstiels (Abb. 16) = : 
charakterisiert sich durch die zahlreichen, gedrängt nebeneinander liegen- 
den, nur durch dünne Schichten von stark dunkel gefärbtem Grund- 
parenchym getrennten Bündel, die das ganze Innere des Blattstieles 
ausfüllen, der von einem Sklerenchymmantel umgeben wird. Dieser liegt 
jedoch nicht an der Peripherie, sondern einige Zellreihen entfernt im 
Grundgewebe. Die Bündel des Rhizoms und des Blattstiels unterscheiden 
sich wie folgt: die nach außen, also dem Grundgewebe zugekehrten Endo- 
dermiswände, sowie die daran grenzenden Parenchymzellwände sind 
durch Einlagerung von Vagin schwarz gefärbt. Im Gegensatz zu den 
stark reduzierten Siebteilen in den Rhizomstelen, findet man im Blatt- 
stielbündel meistens normal ausgebildetes Phloöm. 

Sterile und fertile Blätter sind verschieden gestaltet, das fertile stets 
reduziert und daher, abgesehen von den zahllosen Sporangien, mit denen 
die fertilen bedeckt sind, stets unterscheidbar. Sie entstehen an den 
Blattvegetationspunkten, die sich als kleine Höcker am Rhizom kennt- 
lich machen, richten sich auf und wachsen senkrecht zum Rhizom zu 
bedeutender Größe heran. Die sterilen Blätter zeigen eine stark in die 
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Länge gezogene dreieckige Form und sind doppelt gefiedert. Die Fieder- 
chen selbst sind am Rande gezähnt. Anhangsgebilde sind nicht vor- 
handen. 

Die fertilen Blätter sind meist dreifach gefiedert, die Spreite der 
Fiedern außerordentlich zusammengezogen, reduziert und anscheinend 
beiderseits so dicht mit Sporangien besetzt, daß von der Ober- und 
Unterseite der Spreite kaum etwas zu erkennen ist. Sporangien befinden 
sich also makroskopisch scheinbar auf Ober- und Unterseite des Blattes. 
Entfernt man aber die teils mit kurzen, teils mit langen Stielen versehenen 
Sporangienkapseln, so gewinnt man erst ein klares Bild der tatsächlichen 
Verhältnisse: die Sporangien entstehen auf einem sich am Nervenende 
befindlichen Receptakulum, welches fast die ganze Unterseite des sehr 
schmalen Fiederchens einnimmt. Nur der 
äußerst dünne, zarte Blattrand bleibt frei, 
kann aber dem Anprall und Druck der vielen 
Sporangien nicht standhalten und wird aus 
seiner ursprünglichen Lage gedrängt. Da 
kein anderer Platz zum Ausweichen da ist, 
stellt er sich fast senkrecht zur Blattober- 
fläche. Die länger gestielten Sporangien bie- 
gen sich über den Blattrand und bilden auf 
der Oberfläche eine dichte Decke, entstehen 
aber stets ausnahmslos auf der Unterseite. 
Das scheinbare Übergreifen der Sporangien 
auf die Oberseite beschränkt sich also nur 
auf die oberen Teile der Stiele und auf die 

Abb. 17. Fertiles Blatt von Kapseln. Der extremste Fall ist der bereits 

P- osmundacen. à Recoptakulum. on TE, ScHUMANN (1915) angedeutete, daß 
das Rezeptakulum sich außerordentlich vergrößert, den Blattrand, wie 
besprochen, nach oben drängt, sich aber noch in Längsrichtung des 
Blattes weiterstreckt, so daß es als selbständiges, kompaktes Gebilde 
schließlich die Verlängerung des Blattes bildet (Abb. 17). Unter- sowohl 
wie Oberseite dieses Receptakulums sind mit Sporangien bedeckt, so daß 
irrtümlicherweise dadurch der Anschein erweckt wird, letztere stünden 
auf Unter- und Oberseite des Blattes. Noch stärkere Reduktionen des 
Fiederblattes finden sich bei der Var. cylindrica. 





Polybotrya cervina. 

Das in den Gewächshäusern des Münchener Botanischen Gartens 
befindliche Exemplar besitzt ein teilweise in oder auf dem Boden 
kriechendes, dickes, gedrungenes, kurzes Rhizom. Die größeren und 
kleineren Bündel, wiederum eine Dictyostele bildend, bestehen aus zen- 
tralem Xylem, umgeben von engzelligem Phloöm, mehrschichtigem 
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Pericykel und Endodermis ohne Casparische Streifen. Im Grund- 
parenchym befinden sich oft dicht nebeneinander und äußerst zahlreich 
dunkelbraun gefärbte Partien, ganze Zellnester, deren Wände außer- 
ordentlich verdickt und mit braunem Farbstoff imprägniert sind. Die 
Verdickung ist oft so stark, daß vom Zellumen, besonders der Innen- 
zelle, kaum noch etwas zu sehen ist. Die Randzellen sind nur da ver- 
dickt, wo sie bereits an verdickte Wände der Nachbarzellen angrenzen. 
Die dem Grundparenchym benachbarten sind unverdickt und ungefärbt. 
Das Rhizom selbst ist von einem breiten Sklerenchymmantel umgeben, 
dessen Zellen wiederum dunkelbraun gefärbt erscheinen. Dicht bedeckt 
ist das Rhizom mit langen, bei einigen Variationen bis 3cm langen, 
schmalen, linealen Schuppen. Sie sind durchweg einschichtig, bestehen 
aus langgestreckten Zellen mit typisch gelbbraun gefärbten, verdickten 
Wänden, die der Schuppe die ihr eigentümliche Farbe verleihen. 

Entgegengesetzt der Anschauung, daß die Blätter, deren Anordnung 
am Rhizom als radiär bezeichnet werden kann, auf der Unterseite ver- 
kümmern, bin ich der Meinung, daß sie auf der Unterseite weniger häufig 
angelegt, aber wo sie einmal entstanden, auch weiter ausgebildet werden, 
und durch langsame Verschiebung sich der Oberseite und dem Licht 
nähern. Der Blattquerschnitt zeigt meist zehn Bündel, hufeisenförmig 
angeordnet. Diese unterscheiden sich von denen des Rhizoms dadurch, daß 
die nach außen gekehrten Endodermis- wie die daran grenzenden Rinden- 
zellwände mit braunem Farbstoff imprägniert sind. Im Grundparen- 
chym finden sich, wenn auch weniger häufig als im Rhizom, Zellnester, 
deren Verdickungsschichten in den Ecken der Zellen angelegt, sich all- 
mählich über die ganze Zellwand ziehen. Sterile und fertile Blätter sind 
wiederum verschieden gestaltet. Die sterilen sind in der Regel einfach 
gefiedert, es kommen aber auch doppelt gefiederte und solche vor, an 
denen ein und derselbe Wedel teils einfache, teils doppelte Fiedern auf- 
weist, eine nicht allzu häufige Erscheinung. Das einfache Fiederblatt 
ist länglich-oval, in den Blattstiel verschmälert und an der Basis stets 
unsymmetrisch. Die Nervatur ist wie bei den meisten Polybotrien eine 
offene, die einfachen Seitennerven bilden mit der Rhachis einen spitzen 
Winkel, gabeln sich verhältnismäßig bald und verlaufen frei, biegen sich 
kurz vor dem Blattrand um und bilden eine zusammenhängende Nerven- 
linie, die parallel zum Rand verläuft. 

Die fertilen Blätter sind doppelt gefiedert. Von einer bei vielen 
anderen Arten einsetzenden, deutlich wahrnehmbaren Reduktion der 
Sekundärfiedern ist nichts festzustellen. Die von E. Schumann (1915) 
aufgestellte Hypothese, daß ,, die Sporangien nicht auf Ober- und Unter- 
seite des Blattes (also der Sekundärfieder), sondern auf Ober- und Unter- 
seite eines, nun bis ins Extremste vergrößerten Receptakulums (das nur 
die Sekundärfieder vortäuscht), stünden‘ — läßt sich meiner Ansicht 
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nach nicht aufrecht erhalten, man müßte denn annehmen, daß die 
Fiedern gänzlich verkümmert sind. Ich habe auch bei genauester Unter- 
suchung keine Anheftungsstelle dieses Pseudoreceptakulums feststellen 
können (im Gegensatz zu denen von P. osmundacea und appiifolia usw.), 
keine auch nur angedeuteten Überreste der eigentlichen Sekundärfiedern. 


Polybotrya serratifolia. 
Diese Art zeigt als einzigste aller Polybotrien ähnliche sterile Blatt- 
formen wie P.cervina. Vorwiegend finden sich einfach gefiederte — 


die Fiedern erreichen im ausge- 
wachsenen Zustand bis 30 cm 
Länge. Sie sind am Rande gesägt, 
zuweilen auch gelappt, die Ein- 
schnitte gehen jedoch niemals bis 
zur Mittelrippe. Die obersten Fie- 
dern sind nur mehr angedeutet, 
so entsteht eine fiederschnittige 
Blattspitze. Die Textur ist dick- 
ledrig. Haare fehlen völlig. Die 
Aderung weicht von der, durch 
einfache Gabelung verzweigten 
Nerven von P.cervina, ab. P. 
serratifolia ist die einzigste mir 
bekannte Polybotrya mit anasto- 
mosierenden Adern (Abb. 18) und 


Abb. 18. Aderung eines sterilen Blattes 
von P. serratifolia. 





Abb. 19. Oberseite eines fertilen Wedels von 
P. serratifolia. 


zwar anastomosieren die entsprechenden tertiären Zweige der vorderen 
und hinteren Seite zweier benachbarter Sekundäradern. Es liegt also die 


als ,,Venatio Goniopteris‘‘ bezeichnete Venation vor. Am Rand befindet 
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sich die schon erwähnte Nervenlinie. Die fertilen Blätter zeigen von der 
Spitze zur Basis gehend den Übergang des doppelt zum einfach gefieder- 
ten Blatt, hervorgerufen durch allmähliche stufenweise Unterdrückung 
der Sekundarfiedern. Die Sporangien stehen nur auf der Unterseite der 
Blattspreite längs des angeschwollenen Mittelnerven. Ein wie bei an- 
deren Formen selbständiges, unter der Blattfläche hervorwachsendes 
Receptakulum wird nicht ausgebildet. Wiederum befinden sich zahl- 
reiche Sporangienkapseln, wahrscheinlich aus Platzmangel von der Unter- 
seite verdrängt, auf der Oberseite des Blattes, die bei genauem Hinsehen 
sogar makroskupisch ohne Sporangien erkennbar ist (Abb. 19). Letztere 
zeigen keine Besonderheiten. 


Polybotrya appiifolia. 

Von jeher wurde ihr abweichender Habitus als mehr einer Aneimia 
als einer Polybotrya ähnlich angesehen. Dies bezieht sich selbstver- 
ständlich nur auf den rein makroskopisch gewerteten Gesamthabitus. 
Diese zarte, elegante Art wird 
selten mehr als 30 cm hoch, be- 
sitzt ein kurzes, knollenartig an- 
geschwollenes Rhizom. Die Blatt- 
stiele der sterilen Blätter sind 
kurz und flaumartig behaart und 
bleiben mehr oder weniger dem 
Boden genähert. Die Spreite ist 
zweifach gefiedert, dicht mit kür- 
zeren und längeren, gegliederten, 
schlanken Haaren bedeckt. Die 
Stiele der fertilen Blätter erheben 
sich senkrecht und tragen fast 
am obersten Ende eine kleine, 
dreieckige gefiederte Krone. Die 
Sekundärfiedern erscheinen ma- 
kroskopisch als runde, mit einem 
kurzen Stiel versehene Kügel- 
chen, die, wie alle Forscher an- 
geben, auf Ober- und Unterseite — ana Ea weg 
von Sporangien bestanden sind. 

Die genaue Untersuchung jedoch zeigt (Abb. 20) das eigentliche Fieder- 
blatt als kleines, zartes, häutiges Gebilde, dessen Ränder allseitig von 
einer großen Menge Sporangien hochgeschoben sind. Sämtliche Sporan- 
gien aber entspringen einem fälschlich als Blatt gedeuteten, ‚stark ver- 
größertem, selbständigen Receptakulum. So stehen auch hier die Sporan- 
gien nur auf der Ober- und Unterseite des auf der Unterseite des Blattes 
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gebildeten und schließlich unter dem Blatt hervorwachsenden Recepta- 
kulums, nicht aber auf Ober- und Unterseite des Blattes selbst. 


Polybotrya appendiculata. 

Diese Art besitzt ein kriechendes, weniger langes, ausgesprochen dorsi- 
ventrales Rhizom. Der Querschnitt zeigt eine Solenostele, von der sich 
zahlreiche Blattspuren loslösen und in die Blattstiele eintreten. Im 
Grundparenchym befindensichdicke Klumpen von schwarzen Zellnestern, 
deren einzelne Zellen stark verdickte Wände aufweisen (Abb. 21). Das 
langgezogene, gekrümmte Bündel zeigt zwei Protoxylemteile und normal 
ausgebildetes Phloëm. Die an die Endoder- 
mis grenzenden Zellwände des Grundparen- 
chyms sind mit Farbstoff imprägniert. Das 
ganze Rhizom ist von einem Sklerenchym- 
mantel umgeben. 

Sterile und fertile Blätter sind gleich- 
artiger gebaut als bei anderen Arten, d.h. 
die Spreite der fertilen Blätter ist weniger 
reduziert als üblich. Die Sporangien befin- 
den sich deutlich auf der Unterseite der 
Fiedern und zwar entweder auf Nerven und 
aa Len som Parenchym, nur eine schmale Zone am Blatt - 

rand freilassend, oder aber es sind Recepta- 
keln auf den Nerven ausgebildet, die sich so ausdehnen, daß oft viele 
zu einem einzigen verschmelzen und fast die gesamte Blattunterseite von 
einem vielgestaltigen Gewebewulst bedeckt wird, auf dem die Sporangien 
entspringen (Abb. 14 b). 

Die sterilen Blätter sind einfach gefiedert, der Fiederrand tief oder 
flach fiederspaltig, mit einem Borsten zwischen zwei Kerbzähnen. Auch 
der Rand der fertilen Blätter zeigt zuweilen flache Kerbzähne, ist aber 
meist sehr variabel. 
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Polybotrya appendiculata var. Hamiltonia. 

Eine Art, die infolge ihrer, allerdings durch ihre Kleinheit bedingte, 
nur mikroskopisch sichtbare Schönheit besondere Beachtung verdient. 
Die fertilen Blätter sind doppelt gefiedert. Jedes einzelne Sekundär- 
fiederchen hat die Form eines überaus zarten, am Rand unregelmäßig 
tief gebuchteten Blumenblattes. Sporangien befinden sich auf der 
Unterseite des Blattes, auf Polstern, die durch die starke Anschwellung 
der Nervenenden gebildet werden. Die überaus zarte, meist nur ein- 
schichtige Blattrandzone bleibt sporangienfrei und ist vielleicht als 
Pseudo-Indusium zu werten (Abb. 22). 
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Polybotrya scandens-acuminata. 

Diese Art wird als P. osmundacea ähnlich beschrieben. Ein mir zur 
Verfügung stehendes Exemplar stellte eine Mittelform dar (Abb. 23). 
An ein und demselben Wedel waren die obersten Fiedern unter starker 
Reduktion der Blatt- 
spreite fertilgeworden. 
Sporangien befanden 
sich nur auf der Unter- 
seite und zwar zu, von- 
einander deutlich ab- 
gegrenzten, rundlichen 
Soris vereinigt, die sich 
auf den angeschwolle- 








Abb. 22. Fertile Fieder (Unter- Abb. 23. Gesamthabitus von P. di inata, Uberginge 





seite) von P. appendiculata, vom sterilen zum fertilen Blatt zeigend. 
var. Hamiltonia. 


nen Nervenenden befinden. Die Sporangienmasse ist so dick, daß die 
schmale Fiederspitze wiederum ganz verdrängt wird und schlieBlich 
senkrecht zur Blattoberfläche steht. 

Polybotrya stenosemioides. 

Der Gesamthabitus ist, wie der Name besagt, Stenosemia ähnlich, 
jedoch sind die Sporangien entgegen den Angaben bei Stenosemia hier 
allein auf die Unterseite des fertilen Blattes beschränkt. Die Masse der 

Planta Bd. 9. 33a 
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Kapseln allein drängt die Blattränder nach oben und wölbt sich auf die 
Oberseite über. Jedoch ist die sporangienfreie Blattoberfläche noch 
makroskopisch deutlich sichtbar. 


Polybotrya caudata. 

Ein auf hohen Bäumen kletternder Farn, ebenfalls P. osmundacea 
ähnlich, aber vielfach variierend. Er besitzt ledrige, meist einfach ge- 
fiederte, sterile Blätter, mit gekerbtem Rand. Die fertilen sind einfach, 
zuweilen doppelt gefiedert, charakterisieren sich durch äußerst schmale, 
schlanke, fast fadenförmige Gestalt der Fiedern (Abb. 14f). Diese Art 
hat Sporangien nicht nur auf der Unterseite, sondern auch auf der Ober- 
seite des fertilen Blattes. Sie entstehen ohne Receptakulumbildung in 
großen Mengen sowohl auf den Nerven wie auf dem Parenchym, nur die 
Costa und auf der Oberseite einen schmalen Streifen Blattfläche freilas- 
send. Auffallend sind wieder die im Rhizom regellos zerstreuten, schwar- 
zen Zellnester, deren Wände so stark verdickt sind, daß das Lumen völlig 
verschwunden ist. Längsschnitte zeigen, daß es sich um blind endigende 
Sklerenchymfasern handelt. 


Zweck der Untersuchung möglichst vieler Polybotrya-Arten war, die 
durch Auflösung der Acrosticheen begründete, unsichere Stellung der 
Polybotrien im Farnsystem aufzuheben und sie auf Grund möglichst 
vieler übereinstimmender morphologischer Merkmale, der ihnen nächst- 
verwandten Gruppe anzuschließen. 

Schon makroskopisch fällt die Ähnlichkeit zwischen gewissen Poly- 
stichen und Polybotrya-Arten auf. Ich möchte im folgenden je zwei 
Arten anführen (einerseits Polystichum acrost. — ascend., andererseits 
Polyb. append. — osm.), die sich im Gesamthabitus vollständig gleichen 
und auch bei anatomischer Untersuchung viele gemeinsame Merkmale 
zeigen. 

Die sterilen Blätter sind beiderseits einfach gefiedert, die Fiedern 
dicht, länglich-schmal, mit stumpfer Spitze. Am Rand nur leickt ge- 
kerbt, in den Einbuchtungen ein kleiner spitzer Borstenzahn. Die Ner- 
vatur ist beiderseits fiedrig. 

Die fertilen Blätter ähneln sich ebenfalls auffallend. Die Blatt- 
spreiten sind bei der einen, wie bei der anderen Art reduziert und zwar 
in allen Stadien der Reduktion vorhanden. Die Sporangien befinden 
sich auf der Unterseite und zwar entweder in deutlich abgegrenztem 
Soris auf Receptakeln oder aber in großer Menge auf den angeschwollenen 
Nervenenden, so daß die ganze Unterseite von Sporangien bedeckt er- 
scheint. Auch der Blattrand wird gelegentlich ähnlich wie bei den 
Polybotrien in die Höhe geschoben. Abweichend finden sich bei Poly- 
stichum stets noch Indusien, die aber bei P. acrostichoides und ascendens 
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nicht mehr imstande sind, die auffallend großen Sporangienmassen zu 
decken, so daß auch hier ein Übergang zu den Polybotrya-Stadien ge- 
geben ist. 

Die Schuppen unterscheiden sich nicht wesentlich voneinander, be- 
decken das Rhizom, das wiederum das Charkateristische der Polybotrya- 
Rhizome zeigt: die außerordentlich großen, mächtigen Stelen mit stark 
vergrößertem Xylem, auf ein geringes reduziertes Phloöm und die zahl- 
reichen schwarzen Zellnester. 

Die Anknüpfung läßt sich vielleicht über: Polybotrya appendiculata 
— osmundacea einerseits und: Polystichum acrostichoides — ascendens 
andererseits vermitteln. 


3. Abschnitt: Die Gattung Rhipidopteris. 

Als ich die Aufgabe der Nachprüfung der verwandtschaftlichen Ver- 
hältnisse der nur durch wenige Arten vertretenen Gattung Rhipidopteris 
übernahm, glaubte ich auf Grund ihres Habitus, der sterilen und fertilen 
Blätter im besonderen, annehmen zu dürfen, daß sie fälschlich den 
Elaphoglossen angegliedert, fälschlich unter Aufgabe des ihr eigenen 
Namens in diesem Genus aufgegangen sei (CHRIST 1899). Nehmen wir das 
Endergebnis der Untersuchung voraus: die Anlehnung der Gattung 
Rhipidopteris an die Elaphoglossen erwies sich auf Grund anatomischer 
vergleichender Untersuchungen beider Gattungen als gerechtfertigt. 
Verwandtschaftliche Beziehungen zu einer anderen Gruppe der Poly- 
podiaceen bestehen nicht. Grundlegende Unterschiede konnten aus- 
nahmslos festgestellt werden. Einschränkend jedoch sei bemerkt, daß 
ich die besprochene Gattung, trotz der berechtigten, engsten Anlehnung 
an Elaphoglossum weiterhin als Rhipidopteris bezeichnen und erhalten 
möchte, gestützt auf einige nur ihr eigentümliche Merkmale. HooKErs 
Bemerkung: ‚We have abnormal species in plenty and must expect 
abnormal genera“ erscheint mir in diesem Falle als nicht zutreffend. 

Die Stellung dieser Gattung im System der Farne ist bis heute durch- 
aus unsicher. Bower (III 1928, S. 149) bezeichnet Rhipidopteris als 
ein ,,problematical genus‘. ‚It must remain for others, to test this 
possible relationship by exact observation.“ DIELS stellt diese Gattung 
unter die Acrosticheen, eine Gruppe, die von E. SCHUMANN als unnatür- 
lich erkannt und aufgelöst wurde. 

Gattungsmerkmale der Rhipidopteris. 

Es sind kleine, überaus zarte, perennierende, meist tropische Farne. 
Das weithin kriechende Rhizom ist fadenartig dünn, einfach, seltener 
dichotom verzweigt, mehr oder weniger dicht mit charakteristischen 
Schuppen besetzt. Die Blätter sind ausgesprochen dimorph. Sie ent- 
springen ungegliedert dem Rhizom und sind in zwei einander genäherten 
Längsreihen angeordnet. Die Stiele der sterilen Blätter sind kürzer, bis 
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8 cm im Durchschnitt, oft bis zur Spreite beschuppt. Die der fertilen 
Blätter sind länger, bis 10 cm und fast kahl. 

Die Spreite der sterilen Blätter ist fächerförmig gelappt (flabellata), 
oder mehr oder weniger tief dichotom gespalten (peltata). Eine Art 
besitzt ebenfalls dichotom gespaltene Fiederblättchen (Rusbyi). 

Die Nervatur ist frei. Die Adern verlaufen je nach Gestalt des Blattes 
fächerförmig oder fiedrig. In jedem durch dichotome Verzweigung ent- 
standenen Segment oder in jedem Fiederchen befindet sich ein einzelner 
Nerv. Die fertilen Blätter sind rund bis oval-länglich, auf der Unter- 
seite mit Ausnahme einer bereits makroskopisch sichtbaren Randzone 
auf Nerven und Parenchym von Sporangienmassen dicht bedeckt. 
(Bower III 1928, S. 149): „An ex — indusiate sporophyll of Pleurosorus 
P.“. Charakteristisch ist die bei anderen Farnen außer den Elaphoglossen 
selten beobachtete, angebliche Zenithlage der fertilen Blätter. 

Die Sporangien zeigen wenige oder keine für die Gattung charakteri- 
stische Merkmale. Die Sporen sind mit einem Perispor versehen. 


Rhipidopteris peltata. 
Das fadenähnlich dünne, weithin kriechende Rhizom ist nicht, wie 
Curist (1899) für alle Elaphoglossen und damit auch für Rhipidopteris an- 


a 
Abb. 24. a Vegetationspunkt von Rhip. fab. mit Schuppenschopf. } Bündel mit Rhip. peltat. 
c Rhizomquerschnitt mit Stammstele und abgehenden radikalen und foliaren Strängen, 1 = Grenze 
des Sklerenchymgewebes. « Blattstielquerschnitt, die Vereinigung der beiden in den Stiel ein- 
tretenden Stelen zeigend. 


gibt, radiar. Es ist dorsiventral, mit Schuppen dicht bedeckt. Der Vegeta- 
tionspunkt wird schopfartig eingehüllt und zwar so, daB alle Spitzen der 
Schuppen zu diesen hinzeigen (Abb. 24a). Der innere Bau charakterisiert 
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sich durch eine amphiphloische Solenostele, von der foliare und radiale 
Stränge abgehen, um in die Blätter und Wurzeln einzutreten. Der 
Querschnitt zeigt häufig die durch mehrere Blattlücken zerrissene 
Solenostele (Abb:24c). Auf beiden Seiten des Xylems mit zwei Proto- 
xylemteilen befindet sich kleinzelliges Phloöm, anschließend Perizykel, 
meist zweischichtig, mit auffallend großen Zellen. Die Endodermis 
endlich zeigt langgestreckte, mit dunklem Inhalt dicht angefüllte Zellen 
(Abb. 246). Charakteristisch für das ganze Rhizom ist der meist aus drei 
Zellschichten bestehende, unter der Epidermis liegende Sklerenchym- 
ring mit stark verdickten, aber nicht verholzten Membranen. Besondere 
Eigentümlichkeiten 
weist also das Rhi- 
zom nicht auf,wenn- 
gleich der Bau der 
Solenostele und der 
Sklerenchymmantel 
ein typisches Bild 
liefern. 

Der Blatistiel (Ab- 
bild. 24d). Ein Quer- 
schnitt durch die 
Basis zeigt in der 
unteren Partie ei- 
nen annähernd run- 

den Querschnitt, 

darin außer dem AL Vents sauecten, « Kanne vox dows Batt 
typischen Skleren- haaren. c Rhizomschuppe. 

chymring im Grundgewebe zwei Stelen, die aus dem Stamm in den Stiel 
eingetreten sind. An diesem läuft die Blattspindel in Gestalt zweier 
kleiner Flügel bis fast bis zur Basis herab, nach oben an Breite zu- 
nehmend. Im unteren Teil des Stieles ist der unter der Epidermis liegende 
Sklerenchymring, der besonders dickwandige Zellen aufweist, nicht unter- 
brochen. Unterbrechung findet, vom Rhizom entfernter, an den Stellen 
statt, an denen die Spindel herabläuft. 

Schuppen. Bei der Betrachtung dieser fallen eine Reihe stark vari- 
ierender Formen auf. Charakteristisch ist für die, die Blattanlagen oder 
schon fertig ausgebildeten noch jungen Blätter schützenden Schuppen, 
eine Anzahl mehrzelliger Drüsenhaare mit außerordentlich dick keulen- 
förmig angeschwollenen Köpfchenzellen (Abb. 25a), die Mengen von 
braungelben Inhaltsstoffen zeigen. Die an älteren Blättern (peltata) 
sitzenden Schuppen zeigen eine zentrale Zellfläche, von der nach allen 
Seiten wenigzellige Drüsenhaare ausgehen (Abb. 256). Die des Blatt- 
stiels und Rhizoms besitzen Drüsenhaare nur am äußeren Rand, oder sie 


Plante Bd. 9. 33b 
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fehlen ganz (Abb. 25c). Die typische Rhizomschuppe ist mehr oder 
minder langgestreckt, zuweilen auch kurz, gedrungen, mit allen Über- 
gangsformen. Der Rand ist glatt, kahl, zuweilen mit zahnartigen Vor- 
sprüngen versehen. Die Schuppe selbst ist einschichtig. Die Ansatz- 
stelle befindet sich stets, auch wenn sie scheinbar zentral liegt, seitlich 
oder besser randständig. Die häufig vorgetäuschte zentrale Anheftungs- 
stelle entsteht durch gefördertes Wachstum der angrenzenden Zell- 
partien, die sich sogar übereinander legen. 

Das sterile Blatt. Esist äußerlich auffallend von den einfachen, meist 
ganzrandigen, zungenförmig linealen Elaphoglossen-Blättern unter- 
schieden. Es ist fächerförmig, durch oftmalige dichotome Verzweigung 
in zahlreiche lineal-schmale Lappen geteilt, die sich ihrerseits wieder 
dichotom spalten, so daß am Rand mehr oder minder tiefe Einschnitte 
sichtbar sind. Die einzelnen Segmente sind an der Spitze abgerundet. 
Auf der Unterseite zeigen sich zerstreute Schuppen. Die Nervatur ist 
offen. Jedes der Segmente empfängt ein Bündel, welches sich kurz 
vorher dichotom gespalten hat. Die Tracheiden schwellen am Ende 
stark an, es kommt zur Bildung von Hydathoden, die sich durch ver- 
tiefte Zellen auf der Blattoberseite auszeichnen. 

Das fertile Blatt. Der längere Stiel und die damit völlig freie Lage 
des fertilen Blattes begünstigen die Verbreitung der Sporen durch den 
Wind. Charakteristisch ist, daß während der Entwicklung die Blatt- 
fläche zusammengeklappt ist, d. h. die Unterseite wird zur Innen-, 
die Ober- zur Außenseite. Unter- und Oberseite sind hier demnach 
Begriffe, die bei diesem Farn eigentlich ihre ursprüngliche Bedeutung 
verloren haben, denn es erweist sich in der Tat als schwierig, bei 
einem aufrecht stehenden Blatt von Ober- und Unterseite zu sprechen. 
Jedoch bleiben wir dabei, als Unterseite die zu bezeichnen, auf der 
die Spaltöffnungen liegen, auf der die Sporangien entstehen. Die Ner- 
ven verzweigen sich fächerförmig, symmetrisch nach allen Seiten. Sie 
gabeln sich kurz vor dem Rand noch einmal, ohne je in ihn einzu- 
treten. 

Histologie. Das Blatt ist mit Ausnahme des Randes von ledriger 
Textur und erscheint durch die Sporangienmassen, die sich auf der 
Unterseite sowohl auf den Adern (hauptsächlich) und auf dem Paren- 
chym (weniger zahlreich) ausbreiten, noch kompakter. Die Randzone 
ist außerordentlich zart, durchscheinend, zwei-, zuweilen nur einschich- 
tig, stets ohne Nerven und mehr oder weniger tief gelappt. 

Die Sporangienstiele sind kurz und. gedrungen, meist bis zur Kapsel 
dreischichtig. Sie bestehen aus kurzen, dicken Zellen, die am oberen 
Teil trichterähnliche Gestalt besitzen. Zuweilen befinden sich an ihnen 
kleine, kurzstielige, mit gelbem Inhalt gefüllte Drüsenhaare. 

Die Kapsel zeigt im großen und ganzen keine Besonderheiten und ist 
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als typische Polypodiaceen-Kapsel zu bezeichnen. Der Annulus besteht 
aus meist 13 Zellen, Epi- und Hypostomium stets aus je 3 Zellen. 

Die Sporen sind bohnenförmig, zweiseitig symmetrisch, mit einem 
Perispor versehen. 

Rhipidopteris flabellata Fr£ = Elaphoglossum flabellatum Cur. 

Diese Art ist Rh. peltata in der Tat außerordentlich ähnlich, so daß 
verwandtschaftliche Beziehungen nicht angezweifelt werden kénnen. 
Kunze bezeichnete damals, weil er annahm, daß Rh. flabellata die häu- 
figer vorkommende Form sei, diese als Haupttyp und stellt Rh. peltata 
(damals Acrost. peltatum) als Varietät ,,8 sphenophyllum“ unter Acrost. 
flabellatum. Der Gesamthabitus ist noch feiner, zarter, in der Regel nur 
die halbe Höhe von Rh. peltata erreichend. Das Rhizom ist noch dünner, 
weithin kriechend, dorsiventral. Die Blätter ebenfalls nicht, wie CHRIST 
(1899) sagt: ,,wenn auch in Abständen und alle nach oben gewendet, 
spiralig inseriert“, sondern in zwei einander genäherten Reihen auf der 
Oberseite des kriechenden Rhizoms inseriert. Es findet zuweilen eine 
dichotome Verzweigung in gleichartige Rhizomäste statt. 


Rhipidopteris Rusbyi Cur. = Elaphoglossum Bangii CH». 

Ein kleiner, überaus zarter, seltener Farn aus Bolivien. Zur Orientie- 
rung sei vorausgeschickt, daß diese Pflanze (Curist 1901) von MicuEL 
Bang à Yungas gesammelt, von RusBy bstimmt und deshalb von CHRIST 
1897 unter dem Namen ,,Rhipidopteris Rusbyi‘‘ beschrieben wurde. 
Nachdem nun Carist einige Jahre später ,,Rhipidopteris als selb- 
ständige Gattung nicht mehr anerkennt und sie unter Namensaufgabe 
mit den Ælaphoglossen vereinigt, beschreibt er diese Rhipidopteris 
Rusbyi nun (1899) als ,,Elaphoglossum Bangii‘‘, ohne aufzuklären, warum 
aus dem ,,Rusbyi“ ein „Bangii‘‘ wurde. Da der Farn auch schon als 
„Microstaphyla Bangii in der Literatur zu finden ist, könnte darin 
vielleicht der Grund liegen. Ehe ich zu den Einzelheiten im Bau über- 
gehe, sei folgendes klargestellt. Rhividopteris Rusbyi (ich möchte aus 
verschiedensten Gründen diesen Namen aufrecht erhalten) ist nach 
Curist eine Form, die den Übergang zwischen ,, Microstaphyla Pr.“ 
einerseits und den typischen ‚‚Elaphoglossen‘‘ andererseits bildet. Meiner 
Meinung nach ist die zu Elaphoglossum Bangii umgetaufte, frühere 
Rhipidopteris Rusbyi in allem und jedem eine so typische Rhipidopteris, 
daß, wenn man sie schon als vermittelnde Zwischenform betrachtet 
(was ich überhaupt als unnötig halte) sie die Brücke zwischen Micro- 
staphyla und Rhipidopteris bildet, selbst aber dem Rhipidopteris-Kom- 
plex angehört, welch letzterer wohl den Elaphoglossen anzuschließen ist, 
sicher aber als selbständige Gattung gewertet werden muß. Die heiß 
umstrittene „Microstaphyla Pr.“, dieser „fougere ancestrale“, der eigent- 
lich schon alles war: ein Adiantum LINNÉE, Osmunda Jacquin, Acro- 
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stichum Sw. WıLLD., Olfersia Pr., Gymnogramma KAuLr. u. Kze., Darea = 
Asplenium Bory, Polybotrya METT., MooRE und Sm., kann seinerseits zu 
dem mir nur aus Abbildungen bekannten Elaph. dimorph. überleiten. 
Der Habitus dieses kleinen, so seltenen, auf Südamerika beschränkten 
Farns ist, außer der gefiederten Blattform des sterilen Blattes, so Rhipi- 
dopteris ähnlich, daß sich eine Beschreibung erübrigt. Auch die Blatt- 
form läßt sich leicht von der fächerförmigen ableiten und bildet nichts 
grundsätzlich Verschiedenes. Das fertile Blatt, welches lange Zeit un- 
bekannt blieb, bestätigt, daß dieser Farn einen Rhipidopteris-Typ dar- 
stellt. An der langgestielten, mehr ovalen Spreite findet sich die breite, 
fast durchsichtig, schuppenartig dünne, gelappte Randzone, die stets 
sporangien- und nervenlos, sich zuweilen leicht über die äußersten 
Sporangienkapseln der Unterseite legt. Das Rhizom besitzt den typi- 
schen Sklerenchymmantel der Rhipidopteris, eine für das langkriechende 
Rhizom notwendige Verfestigung, die bei dem kurzen, gedrungenen 
der Microstaphyla als unnötig unterbleibt. Untersuchen wir nun die 


Microstaphyla PRESL. 


soweit sie im Zusammenhang mit dem Rhipidopteris-Komplex von 
Interesse erscheint — diesem ,,fougére ancestrale“, der innerhalb der 
Farnsystematik ein so unruhiges Wanderleben führen mußte. Die von 
Dies (1902) aufgeworfene, noch strittige Frage, den Entstehungsort der 
Sori betreffend, möchte ich dahin beantworten, daß auch auf ganz 
jungen Stadien sich die Sporangien ausnahmslos auf Adern und Paren- 
chym befinden. Von Soris zu sprechen, erscheint mir in dem Falle als 
nicht zutreffend, da die Sporangien gleichmäßig über die gesamte Blatt- 
unterseite verteilt sind. Die Annahme von Frf, daß Microstaphyla 
furcata zu den Gymnogrammeae gerechnet werden müsse, wegen der 
„Sporangia nervillaria totam nervillam proliferam occupantia, dorsalia“, 
wurde bereits von CHRIST mit Recht abgelehnt. Die Microstaphyla im 
großen und ganzen entfernt sich bereits sehr von dem uns interessieren- 
den Rhipidopteris-Typ. Im Gegensatz zu den besprochenen, ist das 
Rhizom nur kurz kriechend, gedrungen, mit allseitig entspringenden, 
fast gebüschelten Blättern, die allerdings auf der Unterseite in Minder- 
zahl angelegt werden. Der charakteristische Sklerenchymmantel im 
Rhizom fehlt völlig (erklärbar dadurch, daß das kurze, gedrungene 
Rhizom einen verminderten Bedarf an Zugfestigkeit hat). Es ist fast 
völlig kahl, nur selten finden sich vereinzelte, langgestreckte, meist 
ganzrandige Schuppen, denen Drüsenhaare fehlen. Die Blätter können 
nur als andeutungsweise dimorph bezeichnet werden. Beide gefiedert, 
das fertile mit mehr breiten, abgerundeten Fiederenden. Die Sporangien 
bedecken nicht nur die gesamte Unterseite der Fiederchen, sondern 
auch noch die am Stiel herablaufende Lamina. 
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Betrachten wir nun zusammenfassend die drei Typen: Microstaphyla 
— Rhipidopteris — Elaphoglossum nebeneinander, so erscheint es mir 
auf Grund ihrer Eigenschaften als gegeben, Microstaphyla und Rhipi- 
dopteris als selbständige Gattungen anzuerkennen. Verwandtschaftliche 
Beziehungen bestehen unzweifelhaft am ehesten zu der großen Gattung 
der Elaphoglossen, deren Einheitlichkeit noch eingehendster Unter- 
suchungen bedarf. Microstaphyla und Rhipidopteris als „abnorme 
Spezies‘‘ von Elaphoglossum zu bezeichnen, ist sicher nicht zutreffend. 
Sie sind mit gleichem Recht als Gattungen anzuerkennen, wie jede an- 
dere im System der Farne. Gäbe es von beiden mehrere Arten, so 
läge es dann, so ungeheuerlich das auch anmutet, ebenso nah, die Elapho- 
glossen als abnorme Spezies der Rhipidopteris zu betrachten. Eines er- 
scheint ebenso unrichtig als das andere, denn nicht nur aus einem 
einzigen Urtypus entwickelten sich neue Formen, die sich auf diesen 
einen als ,,abnorme Spezies‘ zurückführen lassen, — sondern auf breiter 
Basis stehen zahlreiche Typen nebeneinander, in unserem Falle: Ela- 
phoglossum — Rhipidopteris — Microstaphyla. 

Wohl bilden alle drei Übergangsformen, denn (GoEBEL 1918) „der 
Gestaltungstrieb setzt ein und beginnt umzuschaffen das Geschaffene“, 
— alle drei bilden Formen, die sich ähneln, die aber nicht gestatten, 
Rhipidopteris und Microstaphyla die Berechtigung als selbständige 
Gattung abzusprechen, und die Elaphoglossen als Urtyp zu bezeichnen. 
Die Anlehnung an Elaphoglossum kann wie folgt geschehen: 


Elaphoglossum 
dimorphum squamipes 
A 
Microstaphyla Pr. Rhipidopteris 
| jf | A, 
X “he 


Rusbyi — foenic. pelt. — flabell. 


4. Abschnitt: Die Gattung Hemionitis. 

Zweck folgender Untersuchung war wiederum, die verwandtschaft- 
lichen Verhältnisse dieser Farngattung festzustellen. Sie wird von 
Dies (1902, S. 262) als „bis zur Zeit nur schwach charakterisierte, fast 
nur habituell gekennzeichnete“ angegeben, deren Stellung im System 
der Farne als durchaus unsicher zu betrachten ist. Dieser Meinung wird 
sich jeder anschlieBen, der sich durch die durchaus kiinstlichen Systeme 
von Fret, Merrentus und Hooker durchgearbeitet hat und überzeugt 
ist, daß (GoEBeEL 1918) „eine eingehende, die gesamten Gestaltungs- 
verhältnisse beider Generationen berücksichtigende Untersuchung nötig 
sein wird, ehe in dem Gewirr der Formen die natürlichen Verwandt- 
schaftsgruppen und ihre Verknüpfung erkannt sind“. 
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Duxzaneze (1901) gibt einen Überblick über die Stellung dieser 
Gattung in den früher aufgestellten Systemen. Cunrist (1897) stellt 
Hemionitis, einschließlich noch der nicht dazugehörigen (Hem.) Aspidium 
Griffithii, unter die Gymnogrammeae, ohne Angabe aber, an welche an- 
dere Gruppe derselben sie etwa anzuschließen wäre. Dres (1902) weist 
der Gattung Hemionitis ebenfalls einen Platz innerhalb der Gymnogram- 
minae an, und macht letztere zu einer Untergruppe der Pierideae. 

Dagegen wendet sich UnpERwooD (1902). Er erkennt diese Stellung 
der @ymnogrammeen, die Dies vorschlägt, als unzweckmäßig und ge- 
künstelt, „mit der möglichen‘ Ausnahme von Hemionitis‘‘: „With the 
possible exception of Hemionitis no part of Gymnogramme, as here treated 
(in Synopsis Filicum) has any natural relation to the other genera, 
with which it is associated, and the remove of its broken fragments 
almost bodily to the tribe Pterideae by Dies in his treatment of the 
family in: ,Die natürlichen Pflanzenfamilien‘ give them no more secure 
a ing-place . . .“ 

Derselben Anschauung schließt sich Bowzr an (III 1928, S. 281): 
»They (the Gymnogrammoid Ferns) were grouped by Dies with the 
Pterideae, as Pterideae-Gymnogramminae: but this presumes for them 
a secondary origin by abortion from an indusioid type, of which there 
is no evidence: they all appear to have had unprotected sori from the 
first . . .“ und man kann sich der Richtigkeit dessen nicht verschließen. 

Darüber aber, daß Hemionitis zu den Gymnogrammeen gehört, einen 
der vier Typen derselben darstellt, kann kein Zweifel bestehen. Sie 
besitzt fast alle für die Gymnogrammeen charakteristischen Merkmale: 

die über die gesamten Nerven ausgebreiteten Sporangien, 

die häufig bei den Gymnogrammeen anzutreffende, netzartige Ner- 
vatur, 

Sporangien nach dem Typ der Polypodiaceen, aber mit kurzem Stiel, 

tetraedrische Sporen 

und ein außerordentlich einfaches Stelensystem. 

Beginnen wir mit der Untersuchung der typischen Hemionitis-Arten 
(palmata, arifolia, var. cordata, pinnatifida, elegans) so ergibt sich folgen- 
des Bild: 

Das Prothallium. Dieses hat wiederum den Bau eines normalen, herz- 
förmigen Polypodiaceen-Prothalliums. Die Meristembucht befindet sich 
in der Mitte, der Rand ist glatt, ohne irgendwelche Haare. Antheridien 
und Archegonien entstehen zahlreich auf der Unterseite. Sie zeigen 
vorerst keine Besonderheiten. An alternden Prothallien dagegen treten 
oft in bezug auf die Archegonien Abnormitäten auf. Häufig findet 
sich (GOEBEL, 1928, S. 930) eine Vergrünung des Halsteiles. „Während 
sonst an unbefruchtet gebliebenen Archegonien der Halsteil abstirbt, 
war hier in ihm, in zahlreichen Fällen, Chlorophyll aufgetreten und 
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die Zellen wuchsen zu Adventivsprossen aus (die meist sofort Antheri- 
dien bildeten), sie wurden also zur vegetativen Vermehrung verwendet. 
Wir können dieses Verhalten als eine Alterserscheinung betrachten: 
bei jungen kräftigen Prothallien zieht das Meristem alle Baumaterialien 
an sich und verteilt dieselben gewissermaßen auf die einzelnen Organ- 
anlagen, bei älteren ist das Meristem abgeschwächt, die Arbeitsteilung 
der Zellen eine weniger gebundene, auch Zellen, die sonst andere Funk- 
tionen haben, können jetzt vegetativen Charakter annehmen.“ 


6 





Abb, 26. a—c Querschnitt durch das Rhizom von Hem. palm. 1=Sklerenchymrest im Zentrum, 
2 = Stammstele mit abgehenden Wurzelbiindeln (4), 3= Blattleitbündel. 4 Querschnitt durch das 
Rhizom von Bommeria. e Haare eines Blattes von Hem. palm. 


Das Rhizom ist kurz, aufrecht. Der Querschnitt länglich-oval, bis- 
weilen fast rund. Der Vegetationspunkt, sowie die Blattanlagen sind 
mit Schuppen dicht bedeckt. Die Struktur des Rhizoms ist bei allen 
Hemionitis-Arten eine sehr einfache. Sie besitzen durchweg eine amphi- 
phloische Solenostele, d. h. das gesamte Biindelsystem besteht aus einer 
einzigen, zentralen, markständigen Stele. Das Xylem ist auf beiden 
Seiten von Phloém, Perizykel und Endodermis umgeben. Das gesamte 
Rhizom wird meist von einem mehrschichtigen Sklerenchymmantel um- 
geben. Eine weitere sklerenchymatische Zone befindet sich im Zentrum 
(Abb. 26 a—). 

Stelare Beziehungen. Die das Rhizom durchziehende, urspriinglich 
geschlossen-röhrenförmige Stammstele öffnet sich unter Bildung von 
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Blattlücken und entsendet foliare Bündel, von denen je eines in einen 
Blattstiel eintritt. Außerdem zweigen sich von der Stammstele zahl- 
reiche Wurzelbündel ab (Abb. 27). 

Gleicher Rhizombau konnte bei den Bom- 
meria-Arten festgestellt werden. Durch das 
im ganzen Rhizom verbreitete, die Stele völlig 
umgebende Sklerenchymgewebe, ist größte 
Ähnlichkeit mit dem ‚‚pinnatifida“-Rhizom ge- 
geben (Abb. 26d). 

Die Schuppen. Sie sitzen kaum gedrängt an 
den Rhizomen und ziehen sich nur vereinzelt 
an den Blattstielen empor. Ihre Form ist ziem- 
pa 27. Silence von De lich konstant. Es sind einschichtige, nicht 

bündel, 3 = Wurselbtindel, schildférmige Gebilde mit stets basilärer An- 
4= Matec. heftungsstelle. Die Rander bilden oft Zacken 
(pinnatifida). Die Schuppe (palmata) zeigt häufig Einschnürungen oder ist 
teilweise um- oder eingebogen (Abb. 28 6, d, f). Dabei entsteht an der Um- 





Abb. 28. a Wurzelquerschnitt. b, d, f Verschiedene Schuppentypen des Rhizoms von Hem. palm. 
c, e Rand einer Schuppe, vergrößert, die Abbiegungsstelle zeigend. g Rhizomschuppe von Bom- 
meria. h Blattstielschuppen, die allmählich in Haare übergehen. 
biegungsstelle durch Zellteilungen ein kleinzelliges Gewebe (Abb. 28¢, e). 
Alle Schuppenzellen sind im ausgewachsenen Zustand dunkelbraun ge- 
färbt, hervorgerufen durch braune Verdickungsschichten der Wände. 
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Die an Blattstielen befindlichen Schuppen zeigen einen allmählichen 
Übergang von Zellflächen in Zellfäden (Abb.28%h). Diese bestehen dann 
nur noch aus einer, aus wenigen Zellen gebildeten, langgestreckten Zell- 
reihe und treten in großen Mengen auf. 

Die Wurzeln entspringen dem Rhizom allseitig und in großer Zahl. 
Sie sind verhältnismäßig dünne, aber durch den, das axile Bündel um- 
gebenden mehrschichtigen Sklerenchymmantel, stabile, zylindrische 
Gebilde (Abb. 28a). 

Der Blaitstiel. Die Basis des ungegliederten Blattstieles zeigt im 
runden bis ovalen Querschnitt ein in der Mitte eingeschnürtes Bündel, 
das den Anschein erwecken kann, es entstände aus zweien. Von der 
Stammstele jedoch löst sich nur ein Strang ab, der allein in den Blatt- 
stiel eintritt. Das Blattbündel besitzt wie die Stammstele zentrales 
Xylem, zwei Protxylemteile, beiderseitiges Phloöm, Perizykel und Endo- 
dermis. Charakteristisch sind die an der eingebuchteten Seite der Stele 
im Parenchymgewebe auftretenden Sklerenchymzellen. Der Blatt- 
fläche genähert, verzweigt sich die Stele mehrmals, so daß schließlich 
3—5 Stränge fingerartig verteilt in das Blatt eintreten. Der gesamte 
Blattstiel ist außen von einem dunkelbraun gefärbten Sklerenchym- 
mantel umgeben und mit Schuppen und langen, schlanken, wasserhellen 
Haaren besetzt. Den gleichen Bau zeigt der Bommeria-Blattstiel. 

Das Blatt. Die Hemionitis-Blätter sind mehr oder weniger dimorph, 
die sterilen stets viel kürzer gestielt als die fertilen. Die sterilen haben 
durchwegs eine rundere Form, bilden häufig am Boden rosettenähnliche 
Gebilde, während die fertilen spitzer, eckiger sind. 

Die Aderung ist eine geschlossene. Das Netz wird von hexagonalen 
Maschen gebildet, deren Größe nach dem Rande hin abnimmt. 

Der Blattrand ist gleichmäßig tief gelappt (palamata) oder mehr oder 
weniger glatt (elegans, arifolia, cordata). 

Die Epidermiszellen der Ober- und Unterseite sind oft ziemlich stark 
spitz-wellig. 

Die Spaltöffnungen der Unterseite zeigen keine Besonderheiten 
(Abb.295). Die Maschen der fertilen Blätter sind von Sporangien dicht 
besetzt, so daß man von Soris kaum mehr sprechen kann (Abb. 29a). 

Die Sporangienstiele sind auffallend kurz und leicht abbrechbar. 

Die Sporangienkapseln besitzen den typischen vertikalen, nicht ge- 
schlossenen Annulus. Beachtenswert ist die Stomiumregion, die nicht 
aus zwei differenziert gestalteten Zellen besteht, sondern aus einer wech- 
selnden Anzahl (4, 5, 6) langgestreckter, gleichgestalteter, schmaler 
Zellen (Abb. 29/). Das gleiche findet sich an den Bommeria-Kapseln 
wieder (Abb. 29 d, e). 

Die Sporen, die nach DuNzINGER (1901) größtes systematisches Inter - 
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esse erfordern, sind sphärisch-tetraëdrisch, mit stachlig-körnchenartiger 
Oberfläche (Abb. 29 c, k). 

Die typischen Hemionitis-Arten, verglichen mit den Gymnogrammeen, 
können auf Grund des oben Angegebenen an die Bommeria-Formen an- 
geschlossen werden, und zwar an die mit geschlossener Nervatur. 

Dieser Name wurde von Fournier einer Reihe von Farnen bei- 
gelegt, welche, wie er angibt (1880, S. 326): ‚... . désignée autrefois 
par KrorzscHh, dans le Linnaea, sous le nom Sfegnogramme, nom 





Abb. 29. a Stück eines fertilen Blattes von Hem. palm.: Maschenanordnung mit Sporangien. 

b Stark wellige Epidermiszellen der Blattunierseite von Hem. cordata mit Verdickungen. Spalt- 

öffnungen. c, k Tetraedersporen von Jiem. palm. und pinnatif. d,e Sporangien von Bommeria 

mit Annulus- und Stomiumregion, e=geschlossen, d=geöffnet. / Sporangium von Hem. arifol. 

(Stomiumregion). g, h. i Blatthaare von Bommeria, Iem. pinnatif. und Hem. elegans. 1 Sporen 
von Hem. Grif fithii. 


donné antérieurement par BLUME à un genre d’Aspléniées® und wei- 
ter: ,,J’ai (FOURNIER) déjà eu l’occasion de changer ce nom pourcelui 
de Bommeria, dédiant ainsi ce groupe à mon honorable confrère et ami 
M. BommER.“ 

Er charakterisiert diese Gattung wie folgt: 

»Fronde pedata, stipitata. Sporotheciis marginalibus, nervillos 
comitantibus, nervillis divergentibus, margine recurvato. Sporangiis 
polypodiaceis.‘ 

Sie wurde Jahrzehnte nicht als selbständige Gattung gewertet und 
erst im Jahre 1902 von UNDERWOOD als solche anerkannt. (Über ana- 
tomische Verhältnisse siehe oben!) 
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Hemionitis Griffithii (Hooker und Bak.), Aspidium Griffithii Diels. 

Die Zugehörigkeit dieses Farns zu den echten Hemionitis-Arten 
wurde von Dies (1902) mit Recht negiert und aufgehoben. Es erscheint 
mir auf Grund meiner Untersuchungen als richtig, ihn unter die Aspi- 
dieae- Aspidiinae zu stellen, aber unter Anlehnung an Nephrodium Stegno- 
gramme (Merr., Diets), Dryopteris Stegnogramme (CHRISTENS.). 

Die frühere Anschauung, daß (daher Hem. Gr.) diese Art eine echte 
Hemionitis sei, beruht wohl nur auf der fast gleichmäßigen Bedeckung 
des Adernnetzes mit Sporangien. Ein Merkmal, das sich in den ver- 
schiedensten Gattungen wiederfindet. Außeracht wurden aber alle 
anderen Merkmale gelassen, die in überwiegender Zahl vorhanden, einen 
Anschluß an Hemionitis unmöglich machen. So schreibt DUNZINGER 
(1901, S. 20): 

„Hemionitis Griffithii zeigt schon durch die Gestalt der Spore, daß 
sie nicht bei den Hemionitis-Arten untergebracht werden darf. Die An- 
ordnung und der Bau der GefaBbiindel ist ein wesentlich verschiedener. 
Die Haarbildungen, namentlich die eigentiimlichen Driisenhaare, die 
gekriimmten Haare, die mit Haaren versehenen Sporangien, die gänzlich 
verschiedene Nervatur lassen es sofort als fremdartig unter den Hemioni- 
tis-Arten erkennen“. 

Ich selbst kann mich dieser Anschauung nur anschlieBen und halte, 
wie schon gesagt, eine Anlehnung an Nephrodium Stegnogramme DIELS 
für gegeben. Wie DUNZINGER angibt, hat dieser (damals noch als Steg- 
nogramme bezeichnete) Farn dieselben Schuppen, dieselbe Anordnung 
der GefäBbündel, dieselbe Ausbildung des mechanischen Systems. Auch 
die gekriimmten Haare, die behaarten Sporangien, die bilateralen, mit 
Stacheln versehenen Sporen finden sich vor. Natiirlich zeigen sich auch 
Abweichungen, z. B. in der Blattform, die verständlich sind, da es ja 
nicht der gleiche Farn ist, sondern nur einer mit méglichst vielen über- 
einstimmenden Merkmalen. 


Hemionitis Griffithii im Vergleich zu Nephrodium Stegnogramme. 

Rhizom- wie Blattstielquerschnitt zeigen bei beiden ein durchaus 
übereinstimmendes, charakteristisches Bild. Der etwa fünf Zellreihen 
breite Sklerenchymmantel liegt nicht wie gewöhnlich am Rande, sondern 
erst unter einem mehrere Zellreihen starken, parenchymatischen Gewebe. 
Stelen befinden sich im Stamm wie im Blattstiel zwei, deren Holzkörper 
die charakteristische Form eines Z aufweist. Mit der offenen Seite 
liegen sie einander zugekehrt und zeigen zwei Protoxylemteile. Für 
Aspidium Griffithii sind zwei rechts und links von den Stelen liegende 
Sklerenchymnester charakteristisch. Diese sind so dunkelbraun, oft 
völlig schwarz gefärbt und die Wände so stark verdickt, daß vom Zell- 
lumen überhaupt nichts zu sehen ist und die Zahl der den schwarzen 
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Komplex bildenden Zellen nicht angegeben werden kann. Solche 
schwarzen Zellnester geben wohl ein äußerst typisches Bild, finden sich 
aber häufig und bei Vertretern der verschiedensten Gattungen, so daß 
eine systematische Verwendung nicht ratsam erscheint. Bei Nephrodium 
fehlen diese Nester, es finden sich nur vereinzelte Zellwände verdickt und 
mit schwarzem Farbstoff imprägniert. Es besteht aber die Möglichkeit, 
daß, da die Sklerenchymzellen blind enden, solche auf meiner durch 
Materialmangel begrenzten Zahl von Schnitten nicht getroffen waren. 

Die Schuppen sitzen am Rhizom und Blattstiel nicht gedrängt, mehr 
vereinzelt und sind von pfriemförmiger Gestalt. Typisch sind die am 
Rande, sowie auch auf allen Zellen auftretenden, schlanken, oft an der 
Spitze abgebogenen Haare. Die Randzellen sind auch bei Nephrodium 
mit Haaren versehen, während sie auf allen anderen, zentraler gelegenen 
Zellen fehlen. Die Form der Schuppe ist, wie auch die basiläre Ansatz- 
stelle, völlig gleich. Bei 
beiden finden sich oft 
armartige, mehrere Zell- 
reihen breite, gebogene 
Ausstülpungen, die in 
einem Drüsenhaar en- 
digen. 

Die Blätter — sterile 
und fertile — sind gleich 
gestaltet. Sie sind bei 


Abb. 30. Sporangium mit Haaren auf der Wand. a Aspidi r 
(Hem.) Griffithii. b ‘Nephrodium re un Asp. Griff. langge- 
streckt, dreieckig, mit 


fiederschnittiger Spitze. Zwischen der Endfieder und dem basalen Fieder- 
paar sind gewöhnlich nur noch zwei Fiederpaare eingeschaltet. Die 
Grundfiedern sind die größten. Alle besitzen einen fast glatten, höchstens 
andeutungsweise gelappten Rand. Die Fiedern werden unvermittelt sehr 
schmal und laufen in eine Träufelspitze aus. 

Die Nervatur ist geschlossen, maschig. Außer der Costa zeigen sich 
stets gerade verlaufende Hauptnerven 2. Ordnung, während erst die Ner- 
ven 3. Ordnung Maschen bilden. Selten finden sich frei endigende Nerven. 

Die Blätter von Nephr. Steg. haben meist gegenständige Fiedern mit 
ebenfalls fiederschnittiger Spitze, schwach gelappten Rand und eben 
falls eine Träufelspitze. Es sind auch Hauptnerven 2. Ordnung vor- 
handen. Die entsprechenden tertiären Adern der vorderen und hinteren 
Seite zweier benachbarter Sekundäradern anastomosieren: ,, Venatio Go- 
niopteris“. . 

Die Sporangien ziehen sich bei diesem wie jenem an der Gesamt- 
länge der Adern hin, nur eine schmale Randzone freilassend, so ein 


vollständiges Sporangiennetz bildend. 
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Die Stiele der Sporangien sind kurz. Zwischen ihnen befinden sich 
zahlreiche schlanke, langgestreckte Haare. Auch die Kapseln charak- 
terisieren sich durch lange, auf der Kapselwand sitzende, nach oben 
gerichtete, spitz auslaufende, schlanke Haare (Abb. 30a). Die Kapseln 
besitzen zwei Stomiumzellen, dagegen wechselt die Zahl der Hypo- und 
Epistomium- und der Annuluszellen. 

Die Sporen sind bohnenförmig, also von der Tetraederform der 
Hemionitis-Arten durchaus verschieden (Abb. 297). 


Hemionitis Zollingeri Kurz, Gymnopteris latif. Pr., Syngramma 
Zollingeri Diels, Hemigramma latifol. Copel. 

Die verwandtschaftlichen Beziehungen dieses Farns waren gleichfalls 
ungeklärt und bedurften einer eingehenden Untersuchung. Wie aus den 
zahlreichen Synonymen zu ersehen, wurde er bald zu der einen, bald zu 
der anderen Gruppe gestellt, ohne einen bleibenden Platz zu finden. 
Auch hier war wiederum (GoEBEL 1926, S. 114): ,,Die ausschließliche 
Betonung der Sporangienanordnung die Hauptursache des Versagens der 
künstlichen Farnsysteme, und wir können nicht mehr daran zweifeln, 
daß die Anordnung der Sporangien innerhalb natürlicher Gruppen 
durchaus nicht immer gleich geblieben ist, sondern sich geändert hat.‘ 
So zeigt oft ein einziges fertiles Blatt von Hem. Zollingeri Sporangien in 
runden Soris angeordnet, Sporangien, die der Länge der Nerven folgen, 
und schließlich solche, die an der Spitze des stark kontrahierten Blattes 
auf das Parenchym übergreifen. 

Curist beschreibt (1897) Hem. Zollingeri als echte Hemionitis-Form 
und charakterisiert letztereGruppe wie folgt: „Meist handförmige Blätter 
mit Mittelrippe und einfachem Maschennetz, dem die Sori netzförmig 
folgen.‘‘ DuNzInGeR trennt 1901 bereits Hem. Zollingeri auf Grund seiner 
anatomischen Befunde von den echten Hemionitis-Arten ab, auf eine 
mögliche Ähnlichkeit mit Acrostichum hinweisend. DræLs betrachtet den 
Farn (1902, 8. 257) als Syngramme, bezugnehmend auf: ,,Sori fast die 
gesamte Länge der Adern einnehmend mit Paraphysen.“ Die weitere 
Beschreibung der Syngramme: ‚Sporen kugelig tetraëdrisch, Rhizom 
kriechend, borstig behaart, mit geschlossenem Bündelring. Blatt mehr- 
zeilig, kahl. Spreite mit Mittelrippe und fiedrig gestellten Seitenadern“ 
— weicht von den bei Hemionitis Zollingeri gegebenen anatomischen 
Verhältnissen ab, sodaß ein Anschluß an Syngramme nicht zweckmäßig 
erscheint. ALDERWERELT (1909, S. 831) stellt Hem. Zollingeri als einzig- 
sten Vertreter unter die Gruppe Hemigramma, letztere wie folgt charak- 
terisierend : ,,Sori linear, running along the veins, placed in parallel rows 
on each side of the costa, not rarely united by transversal bars, approxi- 
mate or contiguous and at length often confluent, sometimes acrostichoid. 


No indusium. No paraphyses. Rhizome erect or oblique. Fronds very 


Planta Bd. 9. 34 
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dimorphous, not articulate to the rhizome, simple, incised or divided. 
Barren fronds sessile or stalked, clustered; venation anastomosing 
irregularly, with the main veins distinct, and the areolae provided with 
included free veinlets. Fertile fronds much contracted, without distinet 
main veins, and the areolae without free veinlets.‘ 

Wichtig und durchaus überzeugend erscheint eine Anmerkung: ,,Its 
(Hem. Zolling.) natural place is near Leptochilus, from which genus it is 
hardly distinguishable in the forms with confluent sori. The sporangia 
are densely intermixed with paraphysiform corpuscles, probably the 
persistent stalks of fallen sporangia.“ 

Letzteres ist selbstverständlich ein Irrtum, da einwandfrei Para- 
physen nachgewiesen wurden. 

Mir erscheint ein Anschluß auf Grund zahlreicher gemeinsamer 
Merkmale an nopteris und damit an den Pleopeltis-Komplex als 
gegeben. Es stimmen überein die Formen der sterilen wie der fertilen 
Blätter, die Nervatur mit zahlreichen freien Nervchen und Hydathoden- 
bildung an den Nervenenden, die Sporangiengestaltung, die Verbreitung 
der Sporangien über das Adernetz, das Auftreten von Paraphysen 
zwischen den Sporangien von durchaus charakteristischer Form und die 
bohnenförmigen Sporen ohne Perispor. 

„Keines dieser Merkmale allein (GOEBEL 1926, S. 114) würde genügen, 
die Verwandtschaft zu erweisen, aber ihre Vereinigung zeigt, daß eine 
solehe vorhanden ist.“ 

Demnach wäre Hemionitis — Hemigramme Zollingeri fernerhin wie- 
der als Gymnopteris latifolia Pr. zu bezeichnen. 

Der anatomische Bau. Der äußere typische Gesamthabitus dieses 
Farns wird durch die extrem dimorphen Blätter bestimmt. Die sterilen 
sind meist kurz gestielt, von oval-länglicher Form, in Blattstiel- und 
Spitzennähe verschmälert, in der Mitte jedoch häufig bis 6 cm breit. 
Der Rand ist glatt, zuweilen flach gelappt. 

Die Nervatur ist dieselbe, wie sie bei Gymnopteris und fernerhin 
bei den Pleopeltis-Arten anzutreffen ist. „Daß die durch die Nerven- 
maschen begrenzten Felder durch die in sie eintretenden Nervenenden 
annähernd in zwei gleiche Hälften geteilt würden, wenn die freien Ner- 
venäste den gegenüberliegenden Nervenast erreichen würden, tritt auch 
hier zuweilen hervor‘ (GoEBEL 1926), (Abb. 31 a, b). Ebenso charak- 
teristisch sind die hier wie dort vorkommenden, zu Hydathoden ange- 
schwollenen, freien Nervenenden. Auf der Blattoberseite befindet 
sich an dieser Stelle eine Gruppe mit Plasma dicht angefüllter, klei- 
ner, mehr oder minder rechteckiger, bis abgerundeter Epidermiszellen 
(Abb. 32 a). 

Charakteristisch erscheinen die Spaltöffnungen durch die sie um- 
gebenden Mutterzellen, deren Wände weniger als die übrigen Epidermis- 
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zellen gewellt sind (Abb. 326). An den Nerven finden sich zweizellige, 
mehr oder minder zugespitzte, kurze Haare (Abb. 31 c). 

Die fertilen Blätter sind bedeutend länger gestielt als die sterilen, 
aufrecht und oft stark reduziert, so daß die Spreite nur Bruchteile eines 
Zentimeters breit ist. Von einer assimilierenden Fläche ist kaum etwas 
zu sehen. Der Rand ist glatt oder seicht gelappt. Der Costa parallel 
laufen in weniger reduzierten Blättern, je nach der Spreite des Blattes 
2—5 leicht gekrümmte Seitenadern, die mit der Mittelrippe durch 





Abb. 31. Hemionitis Zollingeri. a, b Nervatur eines sterilen Blattabschnittes mit freien Ner- 

venenden. c Haare, auf den Nerven sitzend. d Nervatur eines fertilen, wenig reduzierten Blattes. 

e Querschnitt desselben. Sporangien auf den angeschwollenen Nerven sitzend. f Spitze eines 

fertilen Blattes, 1=Sporangien in Sori angeordnet, 2=Sporangien dem Nerven folgend. g Haare 

auf der Unterseite des fertilen B . Ah, 2 Rhizomquerschnitte, 1=Blattbündel, 2= Wurzel 

bündel. i Querschnitt an’ der Basis des Blattstieles. k Querschnitt in der Mitte des Blattstieles, 
1= Sklerenchymring, 2=Endodermis, 8 — Xylem. 





K-mmissuren verbunden sind (Abb. 31d). Auf den parallel zur Costa 
laufenden Nerven ziehen sich die Sporangien entlang, die, je mehr das 
Blatt reduziert ist, um so dichter nebeneinander verlaufen, so daß die 
gesamte Blattfläche von Sporangien bedeckt erscheint. Querschnitte 
durch ein fertiles Blatt zeigen, daß die Sporangien hauptsächlich auf 
den angeschwollenen Adern entstehen und sich seitlich nur wenig über 
das Parenchym verbreiten (Abb. 31e). Zuweilen aber treten auch deut- 
lich voneinander abgegrenzte Sori auf, die stets an der Verzweigungs- 
stelle des zur Costa parallel laufenden Sekundärnerven entstehen 
(Abb. 31/). Systematisch von großer Wichtigkeit sind auch die Para- 
physen, die von vielen Forschern übersehen oder in Abrede gestellt 
34* 











504 E. Zschiesche: Beiträge zur Kenntnis der Verwandtschaftsverhältnisse 





werden. Sie sind auch nicht, wie ALDERWERELT annimmt, Sporangien- 
stiele, deren Kapseln abgefallen sind, sondern selbständige Gebilde, die 
offenbar zum Schutz der Sporangien vorhanden sind. Charakteristisch 
ist ihre vielseitige Gestalt. Sie bestehen oft nur aus einer Zellreihe kleiner, 
rundlicher Zellen mit angeschwollenen Driisenképfchen (Abb. 32c, d). 
Oder aber ihr oberer Teil ist unter einem Winkel von fast 900 abgebogen 
(Abb. 32e). Dieses erhöht (GoeBeL 1926) die Dachwirkung der Para- 
physen. Als dritte Form endlich sind mehr schuppenförmige vorhanden. 
Ihr Fußteil wird von einer aus kleinen Zellen bestehenden Zellfläche 
gebildet, von der 2, 3 oder mehrere, wie oben beschrieben, mit zahl- 


aor 


ea 
ING 







I z ae 
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Abb. 32. a Angeschwollenes Nervenende mit Hydathoden. b Spaltöffnungen auf der Blattunter- 
seite. c, d, e, f Verschiedene Paraphysentypen. g Sporangium geöffnet, die großen Stomium- 
zellen zeigend. A Bilaterale Sporen ohne Perispor. i Schuppe mit armartigen Auswüchsen. 
reichen Drüsenhaaren versehene Paraphysen abzweigen (/). Die Drüsen- 
haare sind mit Inhaltsstoffen dicht angefüllt. Die Parenchymzellen der 

fertilen Blätter sind außerdem mit kleinen Drüsenhaaren besetzt. 

Die Form der Sporangien bietet keine besonderen Merkmale. Sie 
besitzen eine wechselnde Anzahl, 12—13 oder mehr Annuluszellen, 3 Epi-, 
3 Hypo- und 2 sehr große lange Stomiumzellen (Abb. 329). 

Die Sporen sind bilateral und haben entgegen den Angaben und Zeich- 
nungen DunzINGERs (1901) kein Perispor, eine Tatsache, die wiederum 
mit den entsprechenden Gymnopteris-Formen übereinstimmt (Abb. 32h). 

Das Rhizom ist kurz aufrecht, zuweilen etwas gebogen und radiär, 
besonders an dem Vegetationspunkt dicht mit Schuppen besetzt. Diese 
sind einschichtig mit basaler Anheftungsstelle, charakterisiert durch die 
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seitlichen, langen, abwärts gekrümmten, armförmigen Gebilde (Abb. 32 i). 
Charakteristisch ist die Solenostele, von welcher Wurzel- und foliare 
Stränge abzweigen. Das Xylem ist von Phloëm, Perizykel und Endoder- 
mis umgeben, deren äußere Wand, ebenso wie die angrenzenden Paren- 
chymzellwände schwarz gefärbt sind. Dunzinemrs (1901, 8.17) An- 
gabe: „Bei Hem. Zollingeri finden sich 5 in einen Kreis gestellte, runde 
Gefäßbündel und mehrere Nebenleitbündel, welche in einem Bogen 
gruppiert sind“, stimmt nur für einige, wenige Schnitte und ist nur so 
zu verstehen, daß sein Schnitt gerade 5 Blattlücken traf. Dieses ist 
durchaus möglich, da letztere zahkreich auftreten. Mit „im Bogen grup- 
pierten Nebenleitbiindeln“ sind dann die von der Solenostele abzweigen- 
den und in den Blattstiel eintretenden foliaren und schließlich auch die 
radikalen Stränge bezeichnet. 

In den Blattstiel, dessen Querschnitt an der Basis ovale bis runde 
Form hat, treten drei Stränge ein (Abb. 311). Weiter oben erscheint der 
Querschnitt sternförmig und zeigt 5 Stränge (Abb. 31k). Charakteri- 
stisch ist der (im Rhizom fehlende) äußere Sklerenchymmantel. 


Zusammenfassung. 

1. Die Gattung Oleandra ist eine durchaus einheitliche und ist der 
Davallien-Gruppe mit Anlehnung an die Gattung Humata anzuschließen. 

2. Bei der, durch die verschiedensten Reduktionsformen der feztilen 
Blätter und die Anordnung der Sporangien auf ihnen interessanten 
Gattung Polybotrya ist eine Anknüpfung an Polystichum möglich. 

3. Die Gattung Rhipidopteris läßt sich an die Elaphoglossen anlehnen. 
Es erscheint jedoch auf Grund einiger anatomischer Merkmale als ge- 
geben, Rhipidopteris als selbständige Gattung unter Beibehalten des 
Namens zu werten. 

4. a) Die typischen Hemionitis-Arten sind am zweckmäßigsten unter 
der Gruppe der Gymnogrammeen zu belassen und zwar mit Anlehnung 
an die Bommeria-Formen. 

b) Hemionitis (Aspidium) Griffithii zeigt größte anatomische Ähn- 
lichkeit mit Dryopteris Stegnogramme (CHRISTENS.) und ist dort anzu- 
schließen. 

c) Hemionitis (Syngramma, Hemigramma) Zollingeri entspricht völlig, 
sowohl im Habitus wie in anatomischen Verhältnissen einer Gymno- 
pteris (worunter nach GOEBEL die Leptochilus-Arten zu verstehen sind, 
die ungeteilte, ovale Blätter und Sporen ohne Perispor haben) und ist 
weiterhin wieder als Gymnopteris latifolia Pr. zu bezeichnen. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden im Pflanzenphysiolo- 
gischen Institut der Universität München in der Zeit vom 1. Oktober 1928 
bis 1. Juli 1929 ausgeführt. 
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Meinen ergebensten Dank môchte ich an dieser Stelle meinem hoch- 
verehrten Lehrer, Herrn Geheimrat Professor Dr. K. von GOEBEL für 
sein großes Interesse und seine anspornenden Anleitungen ausdrücken, 
die er meiner Arbeit in großem Maße zuteil werden ließ. 
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BEITRÄGE ZUR KENNTNIS DER RESEDACEENBLÜTE 
UND -FRUCHT. 
Von 
Luise HENNIG. 
Mit 58 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. September 1929.) 
Einleitung. 

Die Resedaceen sind eine Familie, deren Blütenbau viele Eigentüm- 
lichkeiten aufweist. Besonders bemerkenswert ist die grôBere oder ge- 
ringere Dorsiventralität infolge der gefürderten adaxialen Seite; neben 
fünfzähligen Blüten finden wir nicht nur vier-, sondern auch sechs- und 
mehrzählige; die Zahl der Fruchtblätter schwankt zwischen 2 und 6, 
während die Zahl der Staubblätter bei einigen Arten 3 beträgt, bei an- 
deren bis nahe an 40 erhöht sein kann. Durch die starke Vermehrung der 
Stamina reiht sich die Resedenblüte den polyandrischen Blüten an, und 
damit erhebt sich die Frage, wie die große Staubblattzahl in ihr ent- 
standen ist, ob sie sich auf einen einfachen Kelch- und Kronstaubblatt- 
kreis zurückführen und so mit den Gliedern der Blütenhülle in Be- 
ziehung bringen läßt oder, wenn nicht, wodurch dann die Alternation ge- 
stört wird. 

Über die Reseden liegt noch nicht viel Literatur vor. Abgesehen von 
den älteren Arbeiten mehr systematischer Art, den Darstellungen 
ST. HıLaıkes (Mémoire sur la structure et les anomalies de la fleur des 
Résédacées. — Deuxième mémoire sur les Résédacées, Montpellier 1837) 
und VaucuErs (Histoire physiologique des plantes d'Europe, Paris 1841) 
sind von Bedeutung die Beschreibungen Payers in seiner Organogénie (23), 
die Monographie MuELLERs (20), eine Dissertation von MoRsTATT (19) 
und kleinere Arbeiten von BUCHENAU (2) und von GOEBEL (7). 
EICHLER in seinen Blütendiagrammen (6), HELLwıG in EnGLER- PRANTL: 
Die natürlichen Pflanzenfamilien (13) und Hxer (3), KNUTE (16) und 
Lorsy (18) stützen sich auf die Beobachtungen der genannten Forscher. 
Die verschiedene Deutung, welche die Anordnung der Resedenstaub- 
blätter in diesen Werken teilweise gefunden hat, ließ es wünschenswert 
erscheinen, die Stellungsverhältnisse einmal gründlich zu prüfen. Diese 
Aufgabe erweiterte sich noch auf die Untersuchung der Staubblattbe- 
wegungen, des offenen Fruchtknotens, der Bestäubung und der Samen- 














508 L. Hennig: 


entwicklung. Durch das verhältnismäBig häufige Auftreten von Ver- 
grünungen an den ausgesäten Pflanzen war Gelegenheit geboten, auch 
diese genauer zu untersuchen und das Problem der Bildungsabweichungen 
und ihrer morphologischen Bewertung noch einmal aufzurollen. 


Einteilung der Reseden. 

Die Familie der Reseden mit ihren 63 Arten wird nach HeLLwi@ (13) in sechs 
Gattungen eingeteilt: 

I. Solche, bei denen die Carpelle nicht verwachsen sind: 

Caylusea (St. HıLAIRE) mit zentral-basaler Placenta, die 2—3 aufrechte 
Samen trägt. Die Blüte ist fünfzählig mit großem fleischigem Diskus. 10 bis 
15 Staubblätter, 5—6 Fruchtblätter. Das Gynaeceum ist langgestielt und zwar 
auf doppelte Weise, indem ein Internodium zwischen Kelch und Diskus und eines 
zwischen Diskus und Fruchtblättern auftritt, so daß man von einem Androgyno- 
phor und von einem Gynophor sprechen kann. Caylusea kommt in Ostafrika, 
Nordafrika, Arabien, Persien und Nordwestindien vor. 

Astrocarpus (NECKER) mit parietaler Placenta und ei hängenden Samen. 
Die Blüte ist ebenfalls fünfzählig mit schmälerem Diskus. 6—20 Staubblätter, 
5—6 Fruchtblätter. Der Name deutet auf den Stern hin, den die Carpelle bei der 
Samenreife bilden, indem sie sich von dem anschwellenden Blütenboden weg- 

spreizen. Astrocarpus ist im südwestlichen Europa zu Hause, in Spanien, Süd- 
frankreich, Westitalien, Korsika und Sardinien, wo er von der Ebene bis zur 
Schneegrenze vorkommt und stark variiert. 

II. Solche, bei denen die Carpelle verwachsen sind: 

i Blüten- und Staubblatter finden wir bei Randonia (Cosson). Die 
Blüte ist achtzählig und besitzt 16 Staubblätter sowie einen doppelten dünnen 
Diskus. Das Gynaeceum wird aus zwei Fruchtblättern gebildet mit Parietal- 
placenten, die zu einer niedrigen Kapsel mit wenigen Samen reifen. Randonia 
wächst in der algerischen Sahara. 

Bei den übrigen drei Gattungen sind Blüten und Staubblätter hypogyn. Unter 
ihnen ist die Gattung Reseda (L.) mit 50 Arten die umfangreichste; sie umfaßt 
4 Sektionen: 

1. Luteola besitzt 3 Fruchtblätter, die aber nur teilweise verwachsen sind, 
bis zu 30 Staub- und je 4 Kelch- und Kronblätter. Sie ist in Mittel- und Süd- 
europa verbreitet. 

2. Glaucoreseda, zu der R. complicata gehört. Die Blüten sind 5—6zählig, 
haben bis zu 26 Staubblätter und 4 Fruchtblätter. Die Heimat ist Spanien. 

3. Resedastrum mit R. lutea, R. odorata, R. Phyteuma, R. inodora. Das Gynae- 
ceum ist 3zählig, dagegen die Blütenhülle 5zählig. Die Zahl der Staubblätter 
schwankt zwischen 13 und 40. Von dieser Sektion kommt nur Reseda lutea in 
Deutschland wildwachsend vor. Die übrigen Arten sind im Mittelmeergebiet 
verbreitet. 

4. Leucoreseda mit R. alba, die dem Mittelmeergebiet und Westeuropa ange- 
hört, gelegentlich als Adventivpflanze aber auch bei uns zu finden ist. Die Blüte 
besitzt 5—6 Kelch- und Blütenblätter und 4 Carpelle. Die Staubblattzahl 
schwankt zwischen 9 und 15. Der Diskus ist wenig ausgebildet. 

Die Gattung Oligomeris (DeL.) hat, wie schon der Name sagt, reduzierte 
Blüten. Der Kelch ist 2—5zählig, es werden auch nur 2 meist verwachsene und 
sehr vereinfachte Blütenblätter ausgebildet. Von der großen Staubblattzahl der 
anderen Gattungen sind bei der Sektion Holopetalum noch 10, bei der Sektion 
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Resedella meist nur 3 Staubblätter erhalten. Es sollen nach Hzrıwıe (13) auch 
eingeschlechtliche Blüten vorkommen. Die Gattung ist im Kapland, im nörd- 
lichen Indien, in Californien und in Neu-Mexiko zu finden und unterscheidet sich 
in dieser dislozierten Verbreitung von den übrigen, die hauptsächlich dem Mittel- 
meergebiet mit dem Roten Meer und dem Persischen Golf 

Ochradenus (DeL.) hat meist 6zählige Blüten mit 3 Frucht- und 10—30 Staub- 
blättern. In der Sektion Homalodiscus bleiben die Fruchtkapseln trockenhäutig, 

schwellen sie bei den zu der Sektion Euochradenus gehörenden Arten 
beerenähnlich fleischig an. Beachtenswert ist, daß nach VoLKEns (32) neben 
Zwitterblüten auch eingeschlechtliche vorkommen und zwar nicht nur diözisch 
verteilt, sondern auch an monözischen Trauben, deren obere Hälfte dann männ- 
liche Blüten trägt, während die untere Hälfte von weiblichen gebildet wird. 
Ochradenus besiedelt das westasiatisch-afrikanische Wüstengebiet. 

Die blühenden Resedapflanzen aller Gattungen ähneln sich sehr in 
ihrem traubigen Blütenstand und sind auf den ersten Blick als Ange- 
hörige derselben Familie zu erkennen. Fast alle treten als Ruderal., 
Steppen- oder gar Wüstenpflanzen auf. (In der Sahara nach Bonner [1] 
Caylusea canescens St. H., Randonia africana Coss., Reseda villosa 
Coss., in der ägyptisch-arabischen Wüste nach VoLKENs [32] Ochradenus 
baccatus Dex, R. decursiva Forsk., R. Boissieri MueLz., ARG., R. arabica 
Boıss., R. pruinosa Dex.., Oligomeris subulata DeL. und ebenfalls Caylusea 
canescens.) Auch die bei uns am häufigsten vorkommende Reseda lutea be- 
vorzugt steinigen, trockenen Boden, so besonders die Beschotterung der 
Bahndämme. 

Den Standortsverhältnissen entsprechen manche xerophytische Merk- 
male, z. B. die auBerordentlich tiefgehende Hauptwurzel, die vielfach 
schmalen, vereinzelt sogar pfriemlichen, drehrunden Blätter und das 
Vorkommen von Schleimzellen in Blättern und Blütenphyllomen. Von 
Caylusea canescens und R. pruinosa gibt VOLKENS (32) an, daß sich gleich- 
zeitig mit dem Absterben der oberirdischen Teile an den unterirdischen 
Triebe bilden, die während der Dürre im Ruhezustand bleiben, aber nach 
Durchfeuchtung sehr schnell emporschießen. Diese Fähigkeit, aus den 
Wurzeln Sprosse zu bilden und so eine ungünstige Zeit (Winter oder 
Trockenheit) zu überdauern, besitzt auch R. lutea. Penzıa (24) rechnet 
das Auftreten von Laubsprossen an den Wurzeln zu den Anomalien der 
Reseden ; aber mit Unrecht. Es ist eben eine ihnen eigentümliche Art 
des Perennierens und so ein normaler Entwicklungsgang. Für den 
Wasserhaushalt der Pflanze ist vor allem die tiefgehende Wurzel von Be- 
deutung. Sie versorgt alle Teile so reichlich mit der nötigen Feuchtigkeit, 
daß sich die Blätter den Luxus zahlreicher Spaltöffnungen auf beiden 
Seiten leisten können. Nimmt man daher die Pflanze, z. B. eine auf 
Schotter gewachsene R. lutea aus dem Boden, so welkt sie außerordent- 
lich rasch. 

Da die Reseden, abgesehen von der wohlriechenden, sich weder durch hervor- 
ragende Blütenschönheit und Duft noch durch besonders in die Augen fallende 
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Eigentümlichkeiten auszeichnen, werden sie wenig in botanischen Gärten kulti- 
viert. Es gelang mir deshalb auch nur Samen von R. luteola, lutea, alba, cristallina, 
odorata, inodora, complicata und Phyteuma zu erhalten. Allerdings wurden mir 
von den europäischen Gärten, namentlich den südlichen, bereitwilligst auch 
Samen der übrigen Gattungen zugeschickt; nach der Aussaat erwiesen sie sich 
aber immer als die eine oder andere der angeführten Arten. So war ich bei den 
anderen Gattungen auf Herbarmaterial angewiesen, das sich im allgemeinen recht 
brauchbar erwies, wenn auch natürlich eine Präparation bis zum Vegetations- 
punkt nicht mehr gelang. 
Die Staubblattanordnung. 

Die Resedeninfloreszenz bildet, wie schon erwähnt, eine Traube, an 
der in spiraliger Anordnung mehr oder weniger locker die Blüten sitzen. 
Diese sind immer ohne Vorblätter und an ihrer Bildung beteiligt sich em- 
bryonales Gewebe sowohl des Stammes wie des Deckblattes (Abb. 1/I), 
das wie die Laubblätter mit zwei drüsigen, schleimführenden Stipeln, den 
sogenannten Basalzähnen ausgerüstet ist. Schon von Anfang an zeigt der 
Blütenvegetationshöcker eine leichte Asymmetrie, die sich mit seiner 
weiteren Ausgestaltung immer mehr verstärkt. Die Längsachse ist zu- 
gunsten der Breitenentwicklung verkürzt, und der der Abstammungs- 
achse zugekehrte Teil wird in seiner Entwicklung gefördert. Während 
sich die Blütenanlage vergrößert, wächst auch der Basalteil ihres Deck- 
oder Tragblattes mit, so daß sie immer mehr auf dieses herausgeschoben 
wird (Abb. 1/11). Wie die junge Blüte ganz auf ihrem Tragblatt ruht, 
zeigt sich besonders beim Präparieren. Wenn man das Tragblatt von der 
Abstammungsachse löst, entfernt man zugleich auch die Blütenanlage 
von ihr. Diese liegt dem Tragblatt mit ihrer Oberseite vollkommen an. 
Sie muß mit der Nadel erst heruntergeklappt werden, um die Höcker 
ihrer Phyllome zu zeigen. 

Bald bleibt jedoch das Tragblatt in seinem Wachstum zurück ; an der 
fertigen Blüte ist es oft ziemlich klein und hinfällig; die Basalzähne ver- 
schrumpfen oder fallen ab. 

Betrachten wir nun eine entfaltete Blüte von R. lutea. Die sechs 
Kelchblätter von ziemlich gleicher Größe sind so angeordnet, daß sich 
zwei in der Mediane gegenüberstehen. Zwischen ihnen finden sich sechs 
Blütenblätter von sehr ungleicher Beschaffenheit. Die adaxialen be- 
stehen aus den für die Reseden bezeichnenden Teilen: dem eigentlichen 
dreigeteilten Blütenblatt, dessen seitliche Flügel gegenüber dem mitt- 
leren Zipfel verbreitert und ausgerandet sind, und der basalen Partie, die 
sich später entwickelt und sich schuppenartig an das Blütenblatt ansetzt 
mit ihrem nach innen vorspringenden Rand, dem Nagel. Die nach der 
abaxialen Seite zu gelegenen Blütenblätter erfahren stufenweise eine 
weitgehende Hemmung: die Basalschuppe wird kleiner oder fehlt ganz, 
und von den drei Zipfeln des eigentlichen Blütenblattes bleibt zuletzt nur 
mehr der mittlere erhalten. 
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Mit der verschiedenen Ausbildung der Petalen steht der sogenannte 
Diskus in Beziehung; es ist der halbmondförmige Auswuchs der Blüten- 
achse auf der geförderten Seite. Er erstreckt sich bis zu den beiden seit- 
lichen Blütenblättern und ist manchmal auch auf der Minusseite noch als 
schmaler Saum zu erkennen. Die Basalschuppen der Blütenblätter 
greifen mit ihrem Nagel über seinen Rand und passen sich seiner Größe 
genau an (Abb. 20). Dieser Diskus ist auf seiner Oberseite reich mit den 
für die Reseden überhaupt charakteristischen papillenförmigen Haaren 
besetzt; sein Rand kann bei manchen Arten blattartig dünn und in ein- 
zelne Lappen zerteilt sein (Abb. 6). 

Das Androeceum besteht bei R. lutea aus 17—24 Staubblättern ; meist 
sind es 18—20. Sie ordnen sich in einer Reihe nebeneinander in gleichem 
Abstand auf einer wulstartigen Verbreiterung der Blütenachse an 
(Abb. 2). Die hinteren werden mit dem sich ausbildenden Diskus etwas 
emporgehoben. Meist stehen sie so dicht; daß sich die Filamente in ihrem 
untersten Teil berühren und sich wie eine Halskrause auf diesem Wulst 
zusammenhängend herauspräparieren lassen. Das Gynaeceum wird aus 
drei Fruchtblättern gebildet, von denen das adaxiale in der Mediane 
steht. Abb. 2 stellt einen Mikrotomschnitt durch R. lutea dar, könnte 
aber auch für die ungefüllte R. odorata gelten, die ebenso gebaut ist. Für 
R. odorata entwarf EICHLER (6) ein Diagramm (Abb. 3), das von Abb. 2/I 
nur insofern abweicht, als die Antheren nicht in einer, sondern in zwei 
Reihen angeordnet sind. Auch von Morstatt (19) wurde in seinen Bei- 
trägen zur Kenntnis der Resedaceen ein Diagramm von R. lutea wie auch 
von R. odorata angegeben (Abb. 4). Er zeichnet ebenfalls die Antheren 
in zwei Reihen und gruppiert sie außerdem noch in Paaren. Welcher 
Grundriß kommt nun den wirklichen Verhältnissen am nächsten? Wir 
sind versucht, ausgehend von dem nach vielen Blütenbefunden entwor- 
fenen theoretischen Diagramm der Dikotylen eine zweireibige Anord- 
nung des Androeceums sowie Alternanz der Staubblätter mit der Blu- 
menkrone auch bei den Reseden voraussetzen zu wollen. Wenn nun auch 
in der fertigen Blüte die Filamente in einer Reihe eng geschlossen sich um 
den Fruchtknoten gruppieren, so könnte es doch vielleicht ein Entwick- 
lungsstadium geben, das auf ihre eigentliche Stellung Schlüsse ziehen und 
so das EıcHLERsche oder Morsrarrsche Diagramm rechtfertigen ließe. 
Da erhebt sich vor allem die Frage: Stimmt bei einer der 63 bis jetzt be- 
kannten Resedenarten die Zahl der Mikrosporophylle mit der Gliederzahl 
der Blütenhülle überein, und läßt sich außerdem auch eine Alternanz der 
Staubblätter mit Kelch- und Blumenblättern nachweisen? 

Die zahlenmäßige Übereinstimmung finden wir bei Randonia afri- 
cana. Sie besitzt 8 Kelch-, 8 Blüten- und 16 Staubblätter, dagegen nur 
2 Carpelle (Abb. 5). Die Blüte ist wie die von R. lutea dorsiventral, hat 
auch einen Diskus, und die Blütenblätter zeigen dementsprechend die 








Abb. 6. 

Der tiefere Schnitt I zeigt 

die besondere Stellung des hinteren medianen Staubblattes. Schnitt II in Antherenhöhe täuscht 

eine Zweireihigkeit des Androeceums vor. — Abb. 8. m von R. odorata nach EICHLER. — 

Abb. 4. Diagramm von R. lutea nach MoRSTATT. — Abb 5. Schnitt durch eine Blüte von Ran- 
, Blüte von der adaxialen Seite, 


donia africana (Herbarmaterial). D Diskus. — Abb. 6. R. alba 
hinteres Kelchblatt wegpräpariert. D Diskus, K Kelchblatt, B Blütenblatt. 


Abb. 2. R. lutea, Schnitte durch eine Blüte in verschiedener Höhe. 
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Basalschuppe in verschieden hoher Ausbildung. Ein Schnitt durch den 
Blütengrund läßt erkennen, daß die Staubblätter ebenfalls in einer Reihe 
um den Fruchtknoten angeordnet sind. Ihrer Stellung vor Kelch- oder 
Blütenblättern nach können sie sehr wohl als episepal oder epipetal be- 
zeichnet werden. Welche von ihnen zuerst entstehen, läßt sich an dem 
Herbarmaterial nicht mehr entscheiden. Doch liegt kein Grund vor, für 
Randonia africana eine andere Entstehungsfolge anzunehmen als für die 
übrigen Resedaceen, wovon nachher noch die Rede sein wird. 

Am nächsten dem theoretischen Normaltypus der fünfzähligen Blüte 
kommt R. alba; doch ist auch sie etwas dorsiventral gebaut mit dünnem, 
schwachem Diskus (Abb. 6). An den Blütenblättern wird ein nach innen 
vorspringender Nagel nicht ausgebildet. Die Antherenzahl bleibt aber 
nicht konstant wie bei Randonia, sondern schwankt zwischen 9 und 12. 
Am häufigsten sind 11 und 12 Staubblätter (Abb. 7). Im adaxialen Teil 
der Blüte alternieren die Stamina deutlich mit Kelch und Blumenkrone, 
besonders die drei medianen, von denen das mittlere als Kelchstaubblatt, 
die beiden anderen als Kronstaubblätter anzusprechen sind. Im vorderen 
Teil der Blüte lassen sich die Beziehungen nicht mehr so klar erkennen. 
Das Androeceum ist gegenüber den anderen Blütenkreisen etwas ver- 
schoben. Auf dem höher geführten Schnitt (Abb. 7/II) erscheinen die 
Filamente der Vorderseite dünner und enger gedrängt, doch zeigt umge- 
kehrt ein tieferer Schnitt durch die gleiche Blüte (Abb. 7/I) die Gefäß- 
bündel der Hinterseite einander mehr genähert. Bemerkenswert ist, daß 
bei den nicht selten auftretenden sechszähligen Blüten von R. alba die- 
selbe annähernde Alternanz im geförderten und dieselbe Verschiebung 
im geminderten Blütenteil zu finden sind. 

In Randonia haben wir also eine Reseda, deren Androeceum wegen 
seiner zahlenmäßigen Übereinstimmung mit Kelch und Blumenkrone als 
zweireihig aufgefaßt werden könnte. Für Reseda alba lassen diese An- 
schauung nur die Exemplare mit zehn Staubblättern zu. Wenn nun aber 
eine größere Anzahl von Antheren auftritt, könnten diese sich ohne 
Schwierigkeit auf die zwei ursprünglichen Kreise zurückführen lassen, so- 
bald einige der Staubblätter mit einer gewissen Konstanz ihre Stellung 
vor Kelch- oder Blütenblättern beibehielten. Das müßte sich allerdings 
in einer zeitlichen oder räumlichen Bevorzugung ausdrücken. Dann 
dürfte man wohl annehmen, die überzähligen Stamina seien durch De- 
doublement oder durch Spaltung entstanden. 

Payer (23) glaubt durch Annahme von kongenitalem Dedoublement die 
Frage der Staubblattstellung ,,mit der größten Leichtigkeit‘ lösen zu können. 
Wenn nur elf vorkommen, gruppiert er sie folgendermaßen: je eines schreibt er 
dem hinteren Kelchblatt und den beiden hinteren Blütenblättern zu; die übrigen 
acht werden paarweise vor die andern vier Kelchblätter gestellt. Damit sind die 
Stamina in zwei Kreise aufgeteilt, von denen allerdings der innere mit zwei Glie- 
dern sehr unvollständig ist. Beim Auftreten von größeren Staubblattzahlen er- 














514 L. Hennig: 
halten die seitlichen Blüten- und die vorderen Kelchblätter drei und mehr Mikro- 
sporophylle zugeordnet. Payers Anschauung gründet sich offenbar auf die ganz 

Beobachtung, daß in vielen Resedenblüten das mediane hintere Staub- 
blatt gegen seine Nachbarn etwas zurückgerückt ist. Doch erscheint die Ein- 
teilung in den vielgliedrigen äußeren und den so stiefmütterlich bedachten inneren 
Kreis recht willkürlich. 

EiIcHLer (6) setzt darum auch Zweifel in die Deutung Payzrs. „Aus dem 
fertigen Zustand“, schreibt er, „läßt sich namentlich bei größerer Zahl der Sta- 
mina nichts über die ursprüngliche Konstitution des Androeceums schließen; es 
erscheint da alles so verschoben und zugleich von Blüte zu Blüte so veränderlich, 
daß keine festen Beziehungen zu Kelch und Krone, weder in Zahl noch in Stellung 
erkannt werden können.‘ Damit deutet er auf das wesentliche Merkmal der Re- 
sedenblüte schon hin. Gleichwohl verweist er wegen der Anlage des Androeceums 
wieder auf PAYER, da er „die Details der Entwicklung und ihrer Zahlenabände- 
rungen zur Zeit doch nicht morphologisch verständlich machen kénne“. 

Auch MuzLLer, dessen Resedenmonographie (20) im gleichen Jahr wie 
Payzes Organogénie erschien, gibt keine befriedigende Erklärung für die Anord- 
nung der Staubblätter. Er hält ebenfalls an zwei Kreisen fest, nimmt aber für 
sechszählige Blüten mit mehr als 24 Antheren noch mehr Kreise an. 

Desgleichen spricht Morstatt (19) noch von einem dritten Kreis, in dem 
häufig einzelne Staubblätter auftreten, die dann episepal stehen sollen. Er setzt 
für R. lutea die Normalzahl von 17 Antheren an und gruppiert sie so, daß je zwei 
episepal, je eins epipetal erscheinen (Abb. 4). Treten mehr als 17 auf, so gehören 
sie einem dritten Kreis an oder sind durch Verdoppelung des zweiten Kreises 
entstanden. Was Morstarr zu dieser Ansicht führt, scheint die spätere Anord- 
nung der Staubbeutel selbst zu sein, wie wir sie in den Blüten vor ihrer Entfaltung 
finden (Abb. 2/II und 7/III). Den Raum erfüllend neigen sich einige mehr nach 
innen, andere mehr nach außen und täuschen auf diese Weise mehrere Kreise vor. 
Doch herrscht dabei keine Konstanz in der Verteilung. In Wirklichkeit sind aber, 
wie schon gezeigt wurde, die Staubblätter in einer Reihe inseriert. Natürlich 
scheint es bei Betrachtung eines Schnittes durch die Basis der Filamente (Abb. 2/I 
und 7/I), als ob einige von diesen als episepal, andere als epipetal bezeichnet wer- 
den dürften. Aber Vergleiche zwischen verschiedenen Blüten zeigen hierin keine 
Übereinstimmung. 

Die Entscheidung in dieser Frage kann nur durch Betrachtung des 
Blütenvegetationspunktes herbeigeführt werden. Dessen Entwicklung 
verläuft bei allen untersuchten Arten der Gattung Reseda gleich; nur 
R. luteola macht eine Ausnahme; auf sie soll deshalb später noch näher 
eingegangen werden. 

Wie es an dem breiten Vegetationshöcker nicht anders zu erwarten 
ist, entstehen zuerst die beiden hinteren seitlichen Kelchblätter; es ist 
dies ein Vorgang, der sich nach EICHLER (a. a. O.) in der Regel bei vor- 
blattlosen Blüten findet. Dann legt sich das mediane hintere Kelchblatt 
an. Es folgt den seitlichen so rasch, daß die drei manchmal gleichzeitig 
zu entstehen scheinen. Die zuerst sichtbaren seitlichen Blätter nehmen 
in der Folge bis zur Entfaltung der Blüte eine bevorzugte Stellung ein; 
sie sind größer und decken die übrigen Kelchblätter, die nun in absteigen- 
der Reihe sich an sie anschließen. Dies berücksichtigend möchte ich im 
Diagramm den Kelch in zwei Wirteln andeuten, wie es auch MURBECK 
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(22) in Anlehnung an EıcHLers Angaben getan hat. Aber ehe noch der 
Kelch völlig ausgebildet ist, erscheinen die Höckerchen der ersten Blüten- 
blätter ebenfalls in absteigender Entwicklungsfolge in den Lücken zwi- 
schen den Kelchblättern. Es werden zuerst die vier hinteren angelegt. Sie 





Abb. 7/III. Abb. 9/II. 
Abb. 7. R. alba, Schnitte durch eine Bliite in verschiedener Hôhe. I zeigt besonders den Wulst, 
auf dem die Staubblätter aufsitzen. III täuscht eine Mehrreihigkeit des Androeceums vor. — 
Abb. 8. Zunehmende Entwicklung der Staubblätter von der abaxialen Seite aus gesehen. I R. alba, 
II R. inodora, III R. lutea, mit Kalilauge durchsichtig gemacht. K Kelch, B Blütenblatt, S 
Staubblatt, Fr Fruchtknoten, 1 das älteste Staubblatt. — Abb. 9. Schnitte durch Blüten von R. 
inodora (I) und R. cristallina (II). Die wulstartige Verdickung des Blütenbodens, auf der die 
Staubblatter stehen, ist deutlich zu erkennen. 


bleiben aber zunächst sehr klein und sind kaum wahrzunehmen. In die- 
sem Zustand der Blüte treten schon die ersten Staubblattanlager auf und 
zwar zuerst das mediane hintere, also episepale (Abb. 8). Dadurch werden 
die beiden nächsten von selbst epipetal. Die drei befinden sich meist 
ziemlich genau den entsprechenden Teilen der Blütenhülle gegenüber. 
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Auch konnte ich an allen Vegetationshöckern erkennen, daß das Kelch- 
staubblatt gegenüber den beiden Kronstaubblättern etwas zurückge- 
rückt war, wie es der regelmäßigen Entwicklung und Stellung zukäme. 
Später verwischt sich dieser Unterschied oft wieder durch das Wachstum 
des Diskus; manchmal war er aber bei der stäubenden Blüte noch zu er- 
kennen. Die neugebildeten Staubblätter schließen sich dann den älteren 
Geschwistern an, so daß sie aussehen wie Perlen an der Schnur : keine Ab- 
weichung mehr in der Stellung, keine Bevorzugung, als daß eben die äl- 
teren auch die größeren sind. Die jüngsten eilen oft den vorderen Blüten- 
blattanlagen voraus und entstehen nur kurze Zeit nach den letzten Kelch- 
blättern. 

@s 





I 
Abb. 12. Abb. 13. 
Abb. 10. Schnitt durch die Blüte von Oligomeris sp., Herbarmaterial. S Staubblätter, B Blüten- 
blatt. — Abb. 11. Blütenteil von R. lutea mit verminderter Staubblattzahl. D Diskus. — Abb. 12. 


Diagramm von R. alba. — Abb. 13. Diagramm von R. lutea. Die Pfeile deuten die Entwicklungs- 
folge der Staubblätter an. 


Nehmen wir nun für R. lutea die mittlere Zahl von 18 Staubblättern 
an, so könnten wir, da die Blüte sechszählig ist, jedem der 6 Sektoren 
durch einfache Division 3Staminazuerteilen. Das mittlere stände, wie wir 
vorhin an dem zuerst angelegten gesehen haben, episepal, die zwei an- 
deren träfen auf die Blütenblätter. Oder wir könnten auch, da die Kelch- 
blätter den breiteren Raum einnehmen, den äußeren Kreis doppelt, den 
inneren einfach zählen, wie MORSTATT es geian hat. Dann müßten wir die 
überzähligen Staubblätter und die doppelteGliederzahl des einen Kreises 
noch als durch Dédoublement entstanden erklären, und wir hätten eine 
prachtvolle Ordnung in die anscheinend so unübersichtlichen Verhält- 
nisse gebracht. Diese Überlegung hat etwas sehr Verlockendes; denn 
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nach MUELLER (20) sind die meisten Reseden sechszählig, nämlich von den 
58angegebenen Arten 41, die den Sektionen Resedastrum und Glaucoreseda 
angehören. Im Durchschnitt enthalten nun alle diese 41 Arten 18 Staub- 
blätter. Allerdings bestehen sehr große Plus- und Minusvarianten. 

Was verstehen wir aber unter Dedoublement? Dies Wort besagt 
„Verminderung durch Trennung der Keime, Zerlegung“. Wir müßten 
also annehmen, daß zunächst nur eine Staubblattanlage vorgesehen ge- 
wesen wäre, daß sich diese aber schon frühzeitig in zwei Vegetations- 
punkte zerlegt und so eine Verdoppelung des Organs herbeigeführt hätte. 
Wann dürfen wir diese Teilung annehmen? Ich konnte nirgends be- 
merken, daß auf dem Raum, den sonst eine Staubblattanlage einnimmt, 
zwei Hôckerchen sich gebildet hätten. Wenn aber schon von Anfang an 
zwei getrennte Anlagen auftreten, wenn also das Dedoublement kon- 
genital, d. h. angeboren ist, erübrigt es sich, wenigstens für die Reseden, 
von Verdoppelung zu reden. Wohl ist Spaltung von Organanlagen für 
andere Pflanzenfamilien nachgewiesen, so z. B. bei Adoxa (GOEBEL 8), 
und läßt sic dann noch in der unvollkommenen Ausbildung der Antheren 
erkennen. Bei Reseda fand ich nirgends derartige Staubblätter ; nur sehr 
selten zwei wohl ausgebildete Antheren an einem verdoppelten Filament, 
was aber anders, nämlich durch Ineinandergreifen des embryonalen Ge- 
webes in zwei nahe aneinander gerückten Staubblattanlagen erklärt 
werden muß. 

Wir sind also gezwungen, für die Vervielfachung der Glieder im 
Androeceum einen anderen Grund zu suchen, wenn wir sie auf ein- 
fachere Zahlenverhältnisse zurückführen wollen. In einer radiären Blüte 
ergibt sich die Alternanz der Staubblätter durch die Gesamtsymmetrie 
nach den Gesetzen der Äquidistanz. Infolgedessen geht die Antherenent- 
wicklung auch an mehreren Punkten gleichzeitig vor sich. So sind bei- 
spielsweise in der diplostemonen Blüte die Kelchstamina solche Fix- 
punkte der Staubbiattanlage. Was nun ‘vigt, ist in seiner Stellung schon 
beeinflußt. In der dorsiventralen Res-denbiüte aber ist die Gesamt- 
symmetrie gestört oder besser gesagt eine andere. Der vordere Teil der 
Blütenhülle ist zur Zeit des ersten Ar:fcretens von Staubblättern stark ge- 
hemmt, ‘nd der Blütenboden, auf dem sie entstehen, hat sich scheiben- 
förmig verbreitert. Damit sind dic Stamina von Kelch und Krone unab- 
hängig geworden bis auf das 4!teste. Dieses aber ist allein Ausgangspunkt 
der Weiterentwicklung. Darum gibt es auch, abgesehen von ihm, keine 
Rangunterschiede mehr; die Zahl der jüngeren Staubblätter wird eben 
von dem vorhandenen Raum bestimmt, da sie sich, der Dorsiventralität 
folgend, nacheinander anlegen. 

So haben meine Untersuchungen bestätigt, was GOEBEL 1882 über die 
Reseden schrieb (7): „Das zuerst gebildete Staubblatt steht nicht in der 
Mitte zwischen den Blütenblättern, sondern hoch über denselben auf 
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einem Wulst (dem Diskus Payzrs), der sich als Wucherung der Blüten- 
achse gebildet hat. Auf diesem Wulst entstehen auch die folgenden 
Stamina und hierauf beruht es, daß dieselben keinerlei bestimmte Be- 
ziehungen zu dem vorhergehenden Blattkreise, zu dem der Blumen- 
blätter, zeigen; sie sind den räumlichen Beziehungen zu denselben eben 
entrückt und bilden ein Organsystem, dessen einzelne Teile nur unter- 
einander Beziehungen zeigen‘ (Abb. 9). 

Auf diese Weise läßt sich also die große und vor allem auch die wech- 
selnde Zahl der Staubblätter leicht erklären, ohne daß man zu Dedouble- 
ment seine Zuflucht nehmen müßte. Wie schon erwähnt, schwankt die 
Zahl der Antheren oft innerhalb einer Art, ja unter den Blüten ein und 
derselben Traube manchmal erheblich. GoEBEL (7) hat schon darauf hin- 
gewiesen, daß sowohl die Staubblattanlagen als auch der Wulst, auf dem 
sie entstehen, keine konstanten Größen sind. Der vorhandene Raum wird 
eben ausgenützt, bis die zuletzt gebildeten Stamina sich berühren. Aller- 
dings kann eine Alternanz tatsächlich zustande kommen, wenn, wie bei 
Randonia oder innerhalb der Sektion Leucoreseda, zu der R. alba gehört, 
nicht mehr Staubblätter gebildet werden, als Glieder in den Kronwirteln 
vorhanden sind. Doch darf nicht außer acht gelassen werden, daß auch 
hier die Entwicklung des Androeceums von einem Punkt ausgeht. Ich 
halte diese Alternanz darum für eine zufällige ; denn sie ist auf einem an- 
deren Wege entstanden als in den radiären Blüten. 

Ebenso wie die Pleiomerie der Staubblätter läßt sich nun auch ihre 
Oligomerie, die in der Gattung Oligomeris regelmäßig, bei anderen Re- 
sedaceen wie R. lutea gelegentlich, teratologisch auftritt, ungezwungen 
erklären. Bei Oligomeris (Abb. 10), deren Blüten auch in den Kreisen der 
Kelch- und Blütenblätter verarmen, sind es stets die drei hinteren, also- 
zuerst angelegten Stamina, welche erhalten bleiben. Bei R. lutea konnte 
ich oft mehrere beobachten. Die Entwicklung der übrigen wurde von 
einem bestimmten Zeitpunkt an entweder von vornherein, wie ich es wohl 
von Oligomeris annehmen muß, das ich nicht präparieren konnte, oder in 
einem bestimmten Stadium gehemmt. Wenn man nämlich den Vege- 
tationspunkt solcher kümmernder Blüten von R. luiea freilegt (Abb. 11), 
kann man meist die Erhebungen der Staubblätter in einem schon oder 
nicht geschlossenen Ring wie bei vollzähligen Blüten finden. Viele von 
diesen Anlagen bleiben aber dann im Wachstum stecken, fallen also über- 
haupt aus oder bilden nur mehr ein dünnes, krüppeliges Filament. An- 
dere tragen wohl eine Anthere, aber ebenfalls eine mißgebildete, die zur 
Verstäubung untüchtig ist undbeim Öffnen der Blüten verschrumpft. Viel- 
leicht könnte man daraus, welche Staubblätter erhalten bleiben, Schlüsse 
auf ihre Wertigkeit und Stellung ziehen. Aber auch hierin zeigt sich keine 
Konstanz; wir können die normalen Verhältnisse nicht aus den terato- 
logischen ableiten. 
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Nach all diesen Überlegungen müssen wir also die von EıcHLER und Mor- 
STATT gezeichneten Diagramme ablehnen. HOFMEISTER allerdings hat nur einen 
einzigen vielgliedrigen Wirtel von Staubblättern angenommen, und außer Gor- 
BEL (7) spricht auch Lotsy (18) von der unabhängigen Entstehung des Reseden- 
Androeceums. Wenn man aber die übrige Literatur durchsieht, kommt man zu 
der Meinung, daß vielem, was über die Resedaceen geschrieben ist, die PAYER- 
schen Ansichten zugrunde liegen, ohne daß den wirklichen Verhältnissen nach- 
gespürt worden wäre. Der Gedanke der Verdoppelung spukt immer wieder, ob 
man ihn nun in die Form „kongenitales Dédoublement“ kleidet oder ,,collaterale 
Chorise“, wie SCHMITZ (27) sich ausdrückt. Es ist immer dieselbe Willkür. 

Das Diagramm der Resedenblüten aus den Sektionen Glaucoreseda, 
Resedastrum und Leucoreseda gestaltet sich also im Androeceum sehr ein- 
fach. Schwache Erinnerungen an eine vielleicht ursprüngliche diploste- 
mone Stellung hat nur das hinterste Staubblatt gewahrt. Das ist ver- 
ständlich, denn es wurde schon angelegt, als der Blütenboden noch nicht 
die scheibenförmige Ausbildung angenommen hatte. Die anderen müssen 
wir in einem Kreise angeben, ihre Entwicklungsfolge können wir durch 
Pfeile andeuten. Das Diagramm zeigt auch das Verhältnis des Diskus 
zum Blütenboden und zu den Stamina auf, das aus den von EICHLER und 
MOoRSTATT gezeichneten Grundrissen nicht eindeutig hervorgeht. Auf die 
Darstellung der Blattzipfel an den Petalen wurde verzichtet, da ja nur die 
Verhältnisse des Blütengrundes gegeben werden sollten (Abb. 12 und 13). 

Noch ein Wort über die Entscheidung der Frage durch den Verlauf der Leit- 
bündel. Diese treten nieht zugleich mit dem Sichtbarwerden der Staubblatt- 
anlagen auf, sondern viel später, sind also schon etwas Beeinflußtes. Sie verlaufen 
noch eine Weile im Blütenboden getrennt, um sich dann in einem Ring zu ver- 
einigen, der auch Kelch-, Blüten- und Fruchtblätter mit Bündeln versorgt. Aus 
der Art ihrer Vereinigung läßt sich auf eine Spaltung oder Verzweigung ursprüng- 
lich einheitlicher Organe nicht schließen. 

Von allen Resedenarten zeigt nur die schon erwähnte R. luteola, was 
das Androeceum betrifft, ein anderes Verhalten. Ihre Blüte ist vier- 
zählig, doch läßt sie sich leicht auf eine fünfzählige zurückführen; denn 
das mittlere hintere Kelchblatt ist ausgefallen und die zwei hinteren Blu- 
menblätter sind zu einem einzigen verwachsen. Das wird schon an dem 
breiten Höcker ersichtlich, mit dem dieses doppelte Blütenblatt sich an- 
legt, und zeigt sich auch später in seiner Form. Jedes der beiden vereinten 
Blättchen ist zunächst dreizipfelig nach der für die Reseden charakte- 
ristischen Art (Abb. 14). An der Verwachsungsstelle aber werden die 
beiden einander zugekehrten Zipfel in ihrer weiteren Entwicklung ge- 
hemmt, so daß das hintere Blütenblatt zuletzt nur vier Lappen statt 
sechs aufweist. Auch die Anlage und der Verlauf der Leitbündel ver- 
mögen, wenn auch nicht eindeutig, die Entstehung des Blütenblattes aus 
zwei Anlagen zu beweisen. Mit der Verminderung um einen Sektor hat 
auch der Vegetationshöcker eine veränderte Form bekommen (Abb. 15/I, 
II). Er ist schmäler und höher als bei den übrigen Reseden. Die Blüte 

35* 














520 L. Hennig: 
ist ebenfalls dorsiventral, und die Anlage der Kelch-, Blüten- und Staub- 
blätter geschieht von hinten nach vorn. Rasch hintereinander erheben 
sich die Höcker von vier Staubblättern, die den Raum zwischen den vier 
Kelchblättern ziemlich ausfüllen (Abb. 15/III, IV und V). Unter ihnen 
— ob gleichzeitig mit oder erst nach ihnen angelegt, ist schwer zu ent- 
scheiden — finden sich die Höckerchen der Blütenblätter, von denen nur 
eines, das verwachsene adaxiale, gleich von Anfang an breit und selbst- 
bewußt auftritt. Es ist also schon zu Beginn der Entwicklung ein we- 
sentlicher Unterschied zwischen dem Blütenvegetationspunkt von R. 
luteola und einer beliebigen anderen Reseda, z. B. R. lutea, vorhanden. 
Bei dieser wird der Blütenboden innerhalb der auseinander gedrängten 
Blütenhülle förmlich zu einer Scheibe, die an ihrem Rande die Höcker der 
Staubblätter und auf ihrer Oberfläche den Vegetationspunkt der Frucht- 
blätter trägt. Die Blütenanlage von R. luteola dagegen erscheint hoch 
und schmal, geradezu von den Kelchblättern eingeengt. Ihr Blütenboden 
gleicht einem stumpfen Kegel. Mit dessen zunehmenden Wachstum 
aber wird mehr Raum für weitere Stamina geschaffen (Abb. 15/VI). 
Jedes der vier zuerst angelegten Staubblätter gestaltet sich jetzt zum 
Ausgangspunkt von weiteren Staubblattreihen, die sich zu beiden Seiten 
anschließen. Auch hierbei ist wieder die adaxiale Seite gefördert und zu- 
erst vollständig. Die jüngeren Stamina schmiegen sich so eng an die 
älteren an, daß sie den Eindruck einer Verzweigung erwecken. Mor- 
STATT (a. à. 0.) nennt es eine Entwicklung in Phalangen. Ob aber eine 
wirkliche Verzweigung vorliegt, möchte ich bezweifeln; denn die Fila- 
mente sind später in ihrer Basis völlig getrennt (Abb. 16). Auch der Ge- 
danke an Primordien und ihre nachherige Aufteilung in Staubblätter, wie 
es bei der Hypericinee Androsaemum der Fall ist, liegt nahe. Doch ist 
bei R. luteola nichts von einer schildförmigen Erhebung zu beobachten, 
die der Ausgangspunkt für einen Komplex von Mikrosporophyllen werden 
könnte. Ich möchte darum auch die jüngeren Staubblätter als selb- 
ständige Organanlagen betrachten, die nur durch die Raumverhältnisse 
in ihrem Erscheinen verzögert wurden (Abb. 17). Sie ordnen sich in 
einem flachen Bogen nach abwärts an, was nach der Gestalt des Vege- 
tationskegels verständlich ist. Dieser wächst nämlich mehr zwischen den 
Blüten- und ersten Staubblättern als zwischen diesen und den Frucht- 
blattanlagen. Es kommt also zu einer zentrifugalen Entwicklung der 
Stamina, die sich noch auf Schnitten durch die reife Blüte daran erkennen 
läßt, daß die jüngeren tiefer inseriert sind als die älteren (Abb. 18). Die 
Staubblattreihen, die von zwei Seiten kommend zusammenstoßen und 
dadurch in ihrer selbständigen Entwicklung gehemmt würden, weichen 
bogenförmig zurück ; denn Raum ist auf dem wachsenden Blütenboden 
jetzt genug vorhanden. Dadurch kommen gerade die untersten und 
jüngsten ziemlich genau vor die Kelchblätter zu stehen, während die 
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Abb. 18/I. 
Abb. 14. Junges adaxiales Blütenblatt von R. luteola. L die gehemmten Lappen der beiden drei- 





zipfeligen verwachsenen Blättchen. — Abb. 15. Entwicklung des Blüten von 
R. luteola. I von oben mit den beiden ersten Kelchblättern, II derselbe von hinten, III etwas 
späteres Stadium von der adaxialen, IV von der abaxialen Seite mit 4 Kelchblättern, V die 3 älte- 
sten Staubblätter St zwischen den Kelchblättern, VI weitere Staubblattanlagen. B das mediane 
hintere Blütenblatt ; schraffiert die zwei abgeschnittenen Kelchblätter. — Abb. 16. R. luteola. I Dis- 
kus mit dem hinteren der 4 Staubblattsektoren. Die verschiedene Länge der Filamente zeigt das 
Alter der Stamina an. II Junge Blüte, B Blütenblätter; Kelchblätter punktiert, darunter die Staub- 
blattanlagen. — Abb. 17. R. luteola, I Staubblattentwicklung von der abaxialen Seite, § 4. Sektor 
der Stamina, II von oben, B Blütenblätter. — Abb. 18. R. luteola, Schnitte durch den Blüten- 
grund, I höher, II tiefer geführt. D Diskus, Blütenblätter schraffiert. — Abb. 19. Diagramm von 
R. luteola, die 4 ältesten Staubblätter schraffiert. 
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oberen den Blütenblättern zuzuschreiben wären, wie es für eine Blüte mit 

Entwicklung die Regel ist. Doch sind die Möglichkeiten der 
Staubblattbildung noch nicht erschöpft. Unterhalb der ältesten vier 
Stamina ist ein Raum vorhanden, der einerseits begrenzt ist von der 
Blütenblattanlage, anderseits durch die bogenförmig angeordneten 
Staubblätter. In ihm entsteht meist (auf der geminderten Vorderseite 
kommt es manchmal nicht mehr dazu) noch ein einzelnes Staubblatt, das 
also tatsächlich einer zweiten Reihe angehört. Seiner Stellung nach ist es 
epipetal; aber es inseriert etwa in gleicher Höhe mit denen, die wir eben 
als episepal bezeichnet haben. An der reifen Blüte läßt sich die Ent- 
stehungsfolge der Staubblätter noch genau an der verschiedenen Länge 
der Filamente verfolgen (Abb. 16/1). 

Wir müssen also bei R. luteola eine Entwicklung des Androeceums in 
Sektoren annehmen ; denn mit dem gewöhnlichen Blütenschema kommen 
wir hier nicht mehr aus. Ebensowenig wie bei den übrigen Reseden ent- 
steht die Erhöhung der Staubblattzahl durch Spaltung der ursprünglich 
in der Einzahl vorhandenen Anlagen. Ferner gleicht R. luteola den anderen 
Reseda-Arten auch darin, daß sie in ihrer dorsiventralen Blüte zunächst 
ebenfalls nur einen Ausgangspunkt für die Entwicklung des Androeceums 
hat: das hintere mediane Staubblatt. Doch wird in dem Fall von R. 
lutea, wo der Staubblattwirtel von denen der Blütenhülle unabhängig ge- 
worden ist, eine viel größere Zahl von Gliedern hervorgebracht als bei 
R. luteola, wo noch eine festere Beziehung zwischen Kronblatt- und 
Staubblattkreis zu herrschen scheint. Aber auch diese Beziehung führt 
nicht zur gewöhnlichen Zweireihigkeit, sondern auf dem sich vergrößern- 
den Blütenboden von R. luteola werden die Lücken zwischen den pri- 
mären Staubblättern in höchst origineller Weise ausgefüllt. Beide Male 
ist das Prinzip der Raumausnützung unverkennbar (Abb. 19). 


Die Staubblattbewegung. 

Die Staubblätter werden, wie eben gezeigt wurde, in einem Kreise an- 
gelegt, der auf der adaxialen Seite seinen Ausgangspunkt hat. Die Ent- 
wicklung der Anthere schreitet rasch voran. Auf Querschnitten zeigt 
sich, daß die Sonderung der Pollenkörner schon vollzogen ist, wenn die 
Teilungen, aus denen die Makrospore hervorgeht, eben erst im Gange 
sind. Während aber die Anthere selbst so in ihrem Wachstum vorauseilt, 
bleiben die Filamente zunächst noch sehr kurz. Sie strecken sich jedoch, 
wenn die Blüte zur Befruchtung heranreift, wenn also die Kelchblätter 
sich zurückbiegen: und die Blütenblätter sich auseinander zu spreizen be- 
ginnen (Abb. 20). Zuerst wachsen die Filamente gleichmäßig auf beiden 
Seiten, dann aber wird das Wachstum einseitig gefördert, so daß die 
ganze Gruppe der Stamina sich nach unten krümmt. Nach der Biegung 
erfolgt, namentlich bei den langgestielten Staubblättern, noch einmal 
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eine kurze Strecke geraden Wachstums. Am stärksten ist natürlich die 
Krümmung an den abaxialen Filamenten ; denn sie erfahren in ihrer Be- 
wegung keinen Widerstand, während die der anderen Seite durch sie und 
den Fruchtknoten etwas gehemmt sind. Bei manchen Arten, wie bei R. 
lutea, ist der Fruchtknoten durch die über ihn gelegten Staubblatter 
ganz verdeckt; bei anderen Arten, wie R. Phytewma, wo er länger und zu- 
gespitzter ist, werden sie durch ihn gescheitelt. Erst während der Anthe- 
renbewegung keimt die Makrospore und macht die Teilungen durch, die 
zu dem achtkernigen Embryosack führen. Bemerkenswert ist noch, daß 
die Staubblatter bei allen Arten,.mit Ausnahme von R. luteola, wenn sie 
einmal angelegt sind, bis zur Krümmung keine Unterschiede mehr auf- 
weisen, sei es durch Länge oder den Zeitpunkt der Tetradenteilung oder 
den der Biegung nach abwärts. In dem zurückgeschlagenen Zustand ver- 
harrt das Androeceum je nach der Witterung längere oder kürzere Zeit, 
bis das Aufblühen beginnen kann. Nun aber gelangen die Antheren in 
derselben Reihenfolge, in der sie angelegt wurden, auch zum Verstäuben. 
Dabei strecken sich die Filamente wieder gerade, ja es kommt oft sogar 
noch zu einem leichten Zurückbiegen nach der entgegengesetzten Seite, 
werauf dann nochmals eine Annäherung an den Fruchktnoten erfolgt. 
Während des Streckens der Filamente schrumpfen die Antheren, und die 
Theken beginnen aufzureißen (Abb. 21). Hat dann das Staubblatt seine 
endgültige Stellung eingenommen, liegen auch die Pollensäcke ganz ge- 
öffnet da. Die hinteren Mikrosporophylle können schon vertrocknet sein 
und ihre Behälter abgeworfen haben, wenn die vordersten sich zu strecken 
beginnen. So lassen sich in den reifen Blüten immer zwei Gruppen von 
Staubblättern unterscheiden, die in Stellung und Pollenausstreuung ver- 
schieden sind. 

Diese Filamentbewegung ist bei allen Reseda-Arten mehr oder we- 
niger deutlich zu beobachten, am schönsten bei R. Phyteuma, welche die 
längsten Staubblätter besitzt. R. complicata zeigt mit ihren kurzen Fila- 
menten kaum ein Abwärtsbiegen, sondern nur ein Annähern an den 
Fruchtknoten. Sogar an R. luteola, deren Androeceum doch anders auf- 
gebaut ist als das der übrigen Reseden, kann man vor dem Verstäuben 
eine leichte Abwärtskrümmung bemerken. 

Um diese Bewegung näher zu prüfen, wurden einige Versuche ange- 
stellt. Zunächst handelte es sich darum zu erfahren, ob vielleicht das 
Androeceum vom Gynaeceum in seinen Bewegungen beeinflußt werde, 
da doch im Stadium der Krümmung und Wiederaufrichtung die letzten 
entscheidenden Veränderungen im Nucellus vor sich gehen. Ich entfernte 
deshalb aus den jungen Blüten den winzigen Fruchtknoten; aber die 
Staubblätter benahmen sich in allen Einzelheiten ebenso wie in den unge- 
störten Blüten. 

Sodann war festzustellen, ob und inwieweit die Bewegung der Fila- 
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mente von der Schwerkraft induziert ist. Ich brachte deshalb junge 
Blüten von R. lutea und R. Phyteuma in umgekehrte Lage, noch bevor 
die Staubblattbewegung begonnen hatte. Die Änderung in der Be- 
ziehung zur Schwerkraft blieb nicht ohne Einfluß auf das Wachstum der 
Staubblätter. Die Blüte von R. lutea (Abb. 22) war um 180° gedreht ; die 





Abb. 22. Abb. 23. 
Abb. 20. Junge Blüte von R. lutea mit beginnender Abwärtsbewegung der Filamente, schräg von 
oben gesehen. — Abb. 21. Blüte von R. Phyteuma mit Staubblattbewegung. Die 3 ältesten Sta- 
mina haben sich aufgerichtet, das mittlere ist dem Fruchtknoten in seiner endgültigen Stellung 
wieder genähert. Kelch und Krone wegpräpariert. — Abb. 22. R. lutea um 180 während des Auf- 
blühens gedreht. Die Staubblätter haben sich infolge des Schwerkrafteinflusses über den Diskus 
hinabgebogen; 3 sind wieder aufgerichtet. Etwa 5fach vergrößert. — Abb. 23. R. Phyteuma. 
Einfluß der Schwerkraft auf die Staubblätter einer Blüte, die um 90° gedreht war. Etwa doppelt 
vergrößert. 


Filamente der hinteren Staubblätter sind nun über den Diskus herabge- 
krümmt, was sonst nie zu beobachten ist. Von R. Phyteuma konnte eine 
Blüte genau um 90° gedreht werden (Abb. 23) und zeigt nun deutlich, daß 
sie in der Richtung gegen den Uhrzeiger fixiert war. Einige Exemplare 
von R. cristallina, die sich wegen ihrer Kleinheit besonders dazu eignet, 
brachte ich auf dem Klinostaten an. Die Pflanzen blieben offenbar wegen 
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der unzureichenden Belichtung recht kümmerlich. Die sonst wild wach- 
senden Reseden vertrugen überhaupt das Gewächshaus alle sehr schlecht. 
Die Filamente machten auch keine Krümmung durch, sondern standen 
zunächst ziemlich ratlos nach allen Seiten, näherten sich aber dann doch 
mehr oder weniger dem Fruchtknoten, während sonst die Abwärtsbe- 
wegung gerade bei R. cristallina sehr schön zu beobachten ist. 

Diese Versuche zeigen, daß die Staubblätter in einem gewissen Sta- 
dium auf den geotropischen Reiz antworten. Die Schwerkraft wirkt aber 
nicht nur auslösend sondern auch die Richtung bestimmend ; doch kann 
bei langen Filamenten durch starkes Wachstum in der einmal angegebe- 
nen Richtung eine Überkrümmung über die Senkrechte hinaus auftreten, 
indem immer wieder ein neuer Streifen das Krümmungswachstum auf- 
nimmt. 

Die Biegung ist auf die Wachstumszone beschränkt. Ein Schnitt 
durch diese offenbart keine auffälligen Unterschiede der Zellen. Die der 
Konvexseite erscheinen nur wenig länger als die der Konkavseite. Durch 
Herabsetzung des Turgordruckes ließ sich keine Streckung erzielen. So- 
mit wäre die Krümmung und Wiederaufrichtung der Filamente eine 
reine Wachstumsbewegung und als solche den Entfaltungsbewegungen 
anzureihen. Ihre biologische Deutung ist, wie GOEBEL (9) es von der- 
artigen Fällen annimmt, darin zu suchen, daß durch das Nacheinander 
des Aufblühens eine längere Blütezeit ermöglicht wird. 

Während die Antheren sich öffnen, führen sie auch eine Drehung aus. 
Diese wird ermöglicht durch die Eigenart der Filamentspitze. An der 
jungen Anthere bildet das Filament mit einem sehr schmal gebliebenen 
oberen Teil die Fortsetzung des Konnektivs (Abb. 24/I). Die Pollen- 
säcke haben sich über die Anheftungsstelle hinaus nach unten entwickelt, 
so daß diese fast in die Antherenmitte gerückt ist. Ein Schnitt durch die 
Anthere unterhalb der Anheftungsstelle (Abb. 24/II) zeigt nun, daß auf 
der Rückseite der hinteren Pollensäcke das Endothecium mehrschichtig 
entwickelt ist, wodurch zwei Vorsprünge gebildet werden, welche die 
Filamentspitze einschließen und förmlich festklemmen, wie es an leben- 
den Staubblättern den Anschein hat. Soll die Anthere sich öffnen, so muß 
das Endothecium schrumpfen; dabei schwinden auch die leistenartigen 
Vorsprünge und die Filamentspitze wird frei. Sie besteht nur aus wenigen 
Zellen im Querschnitt und stellt so ein passives Gelenk dar. Die Anthere 
sinkt auf diesem Gelenk so weit zurück, bis sie mit dem Filament einen 
Winkel von 90° bildet. Bald danach wird die Stellung fixiert, indem die 
Filamentspitze vertrocknet. Die Antheren, die dann größtenteils schon 
entstäubt sind, brechen bei Berührung leicht ab. Legt man solche ver- 
trocknete Staubblätter in Wasser, so wird die Schrumpfung wieder auf- 
gehoben, die Theken, welche vollkommen ausgebreitet waren, schließen 
sich bis auf einen schmalen Spalt und die Filamentspitze wird neuerdings 
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beweglich wie ein Scharnier, ohne daB aber die Anthere selbsttätig aus 
ihrer Querstellung in die Anfangsstellung zurückkehrt. 














Abb. 28/I. Abb. 28/II. 
Abb. 24. I Schnitt durch ein junges Staubblatt von R. complicata, II Querschnitt durch eine 
Anthere von R. Phyteuma unterhalb der Anheftungsstelle. V Vorspringende Leisten durch das 
mehrschichtige Endothecium gebildet. — Abb. 25. Schematische Darstellung der Antherenbewe- 
gung an einem adaxialen Staubblatt. Die punktierte Linie gibt die ursprüngliche, die ausge- 
zogene die endgültige Stellung an. — Abb. 26. Längsschnitt durch ein Staubblatt von R. Phy- 
teuma. Schraffiert das Leitbündel des Filamentes und die reichlich mit Plasma und großen 
Kernen versehenen Zellen des Konnektivs. — Abb. 27. Sternotribe Blüte von R. lutea. — Abb. 28. 
1 Querschnitt durch eine Fruchtbiattspitze von R. luteola. Das Leitungsgewebe ist stärker aus- 
gezogen. II Die mit x bezeichnete Stelle aus Schnitt I stärker vergrößert. 


Man könnte nun die Schwerkraft allein für diese Bewegung verant- 
wortlich machen ; denn ist einmal die Filamentspitze aus ihrer Umklam- 





Beiträge zur Kenntnis der Resedaceenblüte und -frucht. 527 


merung durch die Pollensäcke frei geworden und läBt auch der Turgor- 
druck in ihren Zellen nach, so vermag der obere größere und schwerere 
Teil der Anthere von selbst zurückzusinken. Daß aber dieses Zurück- 
sinken nur bis zu einem rechten Winkel erfolgt und auf der sehr labilen 
Spitze nicht zu einer der ursprünglichen entgegengesetzten Stellung 
führt, daß ferner die Bewegung auch in solchen Staubblättern ausgeführt 
wird, die für eine Beeinflussung durch die Schwerkraft recht ungünstig 
liegen — und das sind die der adaxialen Seite —, läßt erwarten, daß die 
Drehung nicht nur passiv geschieht (Abb. 25). Schon der Umstand, daß An- 
theren, welche die Bewegung bereits ausgeführt haben, im Wasser nicht 
mehr selbständig ihre Ausgangsstellung einnehmen, zeigt, daß die Diehung 
nicht allein eine Funktion des verschiedenen Turgors ist. Machen wir 
einen Längsschnitt durch die Anthere, so sehen wir vom Ansatz des Fila- 
mentes einen ziemlich breiten Streifen, angefüllt mit Plasma und großen 
Kernen, durch das Konnektiv ziehen, rechts und links begleitet von den 
großen leeren Zellen des Endotheciums (Abb. 26). Es bedarf nur einer 
geringen Wachstumsänderung dieses lebenden Gewebes an der Filament- 
spitze, um die Anthere in der angegebenen Weise zu bewegen. Auch diese 
Einrichtung kann biologisch als nützlich angesehen werden. Die Blüten 
stehen an der Infloreszenz mehr oder weniger schräg nach oben (Abb. 27). 
Dadurch, daß die Antheren sich bei der Reife senkrecht zum Filament 
stellen, bieten sie ihren Blütenstaub den besuchenden Insekten wie auf 
einer Schale dar. Diese kriechen über die geöffneten Antheren weg und 
bepudern sich dabei reichlich auf der Unterseite. 

Manche Reseden zeigen noch eine Erscheinung, in der sich die Ent- 
stehungsfolge der Stamina wiederholt: die Farbänderung der Antheren 
von Orangerot zu Gelb. Am schönsten ist dies an R. alba und R. compli- 
cata zu sehen, während R. lutea nur in günstigen Fällen einen Wechsel 
von dunklerem Ocker- zu hellem Gelb erkennen läßt, und R. odorata, R. 
inodora und R. Phyteuma das Orangerot bis zum Vertrocknen der Staub- 
blätter beibehalten. Die Staubbeutel verblassen aber nicht erst bei der 
Entleerung. Das würde der Fall sein, wenn nur der Pollen gefärbt wäre 
und durch die verhältnismäßig dünne Wand der Anthere durchschimmern 
würde. Die Farbänderung tritt schon vor dem Aufreißen der Pollensäcke 
zu Beginn des Aufrichtens der Filamente ein. Man kann an dem Ver- 
bleichen geradezu erkennen, welches Staubblatt nun an die Reihe des 
Aufrichtens kommt. Schnitte durch die Antheren in diesem Stadium 
zeigen, daß der Sitz der rötlichen Farbe des Endothecium ist. Dort liegen 
bei R. alba regelmäßig in der Mitte der Zellen, bei R. complicata an ihrem 
inneren Rand sehr kleine Trôpfchen oder nicht kristallisierte Körnchen, 
die mit konzentrierter Schwefelsäure eine blaue Reaktion ergeben, sich 
also als Carotin erweisen. In den verblaßten Antheren sind diese Körn- 
chen verschwunden. Bei R. odorata, deren Mikrosporangien ein viel kräf- 
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tigeres Rot zeigen und auch noch nach dem Verschrumpfen bewahren, 
ist nicht nur das Endothecium sondern auch die Tapete von solchen 
erfüllt. Sie haften sogar zwischen den rand- 
ständigen Pollenkörnern und werden beim Aufblühen der Antheren auch 
nicht oder nur zum geringen Teil aufgezehrt. Sie sind wohl als Über- 
bleibsel der Chloroplasten zu betrachten, die ja auch das Endothecium 
der jungen, blaßgrünen Staubbeutel erfüllen. Wenn sie dann bei der Auf- 
richtung der Filamente verschwinden, so könnte man das darauf zurück- 
führen, daß sie in diesem Augenblick des Kraftverbrauches vielleicht im 
Stoffwechsel noch eine Verwendung finden. Stellt man R. alba abge- 
schnitten ins Zimmer, so kommt es in den Antheren überhaupt nicht zur 
Bildung der rötlichen Farbe, und wenn sie schon vorhanden war, ver- 
schwindet sie rasch. Auch die im Gewächshaus gehaltene R. Phyteuma 
zeigte kein so kräftiges Rot wie ihre Schwestern im Freien. Diese Ab- 
hängigkeit vom Licht deutet ebenfalls darauf hin, daß wir es hier mit 
einem den Chloroplasten entstammenden Farbstoff zu tun haben. 


Zur Frage, wie die Bestäubung erfolgt. 

Der Pollen der untersuchten Reseden war nur in geringem Grade 
klebrig. Pollenübertragung findet durch Insekten statt, nach KNUTH (16) 
namentlich durch kurzrüsselige Bienen. Dadurch, daß sich die Antheren 
während des Öffnens senkrecht zu den Filamenten stellen, werden die 
Bestäuber hauptsächlich auf der Unterseite bepudert; die Blüten sind 
also sternotrib. Bei dem häufigen Insektenbesuch werden auch so ziem- 
lich alle Blüten befruchtet und setzen reichlich Samen an. Daß die 
Pflanzen wirklich auf tierische Bestäuber angewiesen sind, konnte ich im 
warmen Herbst 1928 gut beobachten. Meine Reseden blühten bis Ende 
November kräftig und bildeten auch reichlich Pollen. Samenansatz war 
aber nur in Ausnahmefällen vorhanden und konnte sich dann immer auf 
besonders schöne und sonnige Tage zurückführen lassen, an denen noch 
Bienen flogen. Auch zeigt die wildwachsende R. lutea öfters eine Zone 
verkümmernder Fruchtknoten zwischen den samentragenden an ihren 
langen Trauben. Ob dies die Folge von Regenperioden ist oder andere Ur- 
sachen hat, konnte nicht nachgeprüft werden. Die Frage, ob bei den 
Reseden auch Selbstfertilität vorliegt, wurde schon öfters erörtert. Meist 
schließen die Beobachter aus der Annäherung der Antheren an den 
Fruchtknoten darauf, daß spontane Selbstbestäubung vorliegen könne. 
Aber nach Darwin und Focke (Angabe bei KNUTH [16]) gehören R. 
odorata und R. lutea sogar zu den besthekannten Fällen von Unfruchtbar- 
keit mit eigenem Pollen. Allerdings erwiesen sich nach DARWIN (a. a. O.) 
einzelne Pflanzen der genannten Arten doch auch wieder als selbst- 
fertil. H. MÜLLER (21) erhielt ebenfalls guten Samen von R. odorata, die 
er „gegen Insektenzutritt geschützt abblühen ließ“. 
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Die Môglichkeit der Selbstbestäubung zu prüfen machte ich Versuche 
mit allen zur Verfügung stehenden Arten. Doch war das Ergebnis nicht 
eindeutig. Es fruktifizierten sämtliche Pflanzen, die ich mit Gaze- 
säckchen eingebunden hatte. Die Samen davon wurden im nächsten 
Frühjahr ausgesät und waren ebenso keimfähig wie die übrigen. Dem- 
nach ist Selbstbestäubung erfolgreich. Da aber in den Infloreszenzen, be- 
sonders in dem offenen Fruchtknoten sehr kleine Insekten leben, zu den 
Physopoden gehörende Thrips, die sich vor dem Einbinden nicht ent- 
fernen lassen, ist eine Pollenübertragung durch sie sehr leicht möglich. 
Um diesen Fehler zu vermeiden, wurden die Reseden unter Glasglocken 
Chloroformdämpfen ausgesetzt. Darunter litten aber die Pflanzen mehr 
als die Insekten, die ich zur Kontrolle mit unter die Glocke gebracht hatte. 
Die Infloreszenzen setzten zwar keine Samen an, als sie nach der Chloro- 
formbehandlung eingebunden wurden, aber sie machten auch einen sehr 
kümmerlichen Eindruck oder starben ganz ab. 

Auf den mit Papillen besetzten Narben vermögen die Pollenkörner in 
großer Anzahl zu keimen. Die Schläuche dringen zwischen den Papillen 
durch und gelangen an das etwas erweiterte Ende des schmalen Spaltes, 
den die zusammengebogene Fruchtblattspitze bildet (Abb. 28/I). Ein 
Querschnitt durch eine solche zeigt einige besonders große und über das 
andere Epithel hervorragende Zellen, die als Leitungsgewebe auftreten 
(Abb. 28/II). Sie finden sich innen an dem eingebogenen Rand des 
Fruchtblattes und führen hinab zu den Placenten. Auf Längsschnitten 
zeigen sie sich ziemlich langgestreckt, schmal und vielfach stärker färbbar 
als die Nachbarzellen. Auf ihnen wachsen die Pollenschläuche oft dicht- 
gedrängt nebeneinander abwärts in den Fruchtknoten. Leider sind sie 
in noch so sorgfältig behandelten Mikrotompraparaten bis zur Unkennt- 
lichkeit entstellt. Doch konnte ich sie an Handschnitten deutlich wahr- 
nehmen. Die ganze innere Epidermis der Fruchtknotenwand mit ihren 
großen und saftreichen Zellen dient als Leitungsgewebe. Doch scheinen 
die Pollenschläuche keine großen Umwege zu machen. Ich fand sie 
immer ziemlich geradlinig neben den Placenten herlaufend, meist mehrere 
nebeneinander. In ihrem vorderen Ende finden sich dichte, abgerundete 
Plasmainhalte, die sich auch im ungefärbten Zustand deutlich erkennen 
lassen. Färbt man mit Methylenblau, so erscheint der ganze Pollen- 
schlauch fein granuliert oder von Pfropfen erfüllt. Da die Samenanlagen 
mit der Mikropyle immer dicht dem Fruchtblatt anliegen, ist den Pollen- 
schläuchen auch das Übertreten in diese sehr erleichtert. Exostom und 
Endostom der Mikropyle sind gegeneinander stark verschoben, manch- 
mal bis zu einem rechten Winkel. Ehe die Kerne des Pollenschlauches 
austreten, schwillt sein vorderes Ende an, so daß dadurch die Zellen des 
inneren Integuments oft beträchtlich auseinander gedrängt werden. 
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Samenentwicklung. 

Das Makrosporangium macht die für die meisten Angiospermen typi- 
sche Entwicklung durch. Unter der Epidermis des der Placenta ent- 
sprossenen kleinen Höckerchens liegt eine Zelle, die sich durch ihren Um- 
fang, namentlich aber durch die Größe ihres Kerns von ihren Nach- 
barinnen unterscheidet (Abb. 29/I). Sie gliedert durch rasch aufeinander- 
folgende Teilungen drei Schichtzellen und das Archespor ab (Abb. 29/II, 
III und IV). Häufig sind jedoch nur zwei Schichtzellen anzutreffen, 
was auf Unterbleiben einer Teilung schließen läßt (Abb. 29/VI). Die 
hetero- und homoeotypische Teilung des Archespors geschieht ebenfalls 
rasch aufeinander (Abb. 29/V). Nach der Reduktionsteilung wird immer 
eine Zellwand gebildet ; dagegen fehlt die Wand manchmal zwischen der 
ersten und zweiten Tochterzelle. Die Spindeln der homoeotypischen 
Teilung stehen aufeinander senkrecht; deshalb werden auf Längsschnit- 
ten nach vollzogener Tetradenbildung meist nur drei Tochterzellen 
sichtbar (Abb. 29/VI). Die unterste ist die Makrospore. Ihre drei 
Schwesterzellen sowie die Schichtzellen gehen bald zugrunde und sind 
später nur noch an stark färbbaren Resten zwischen der Nucellusepi- 
dermis und dem Embryosack zu erkennen. Wenn die Makrospore zu 
keimen beginnt, besitzt die Samenanlage schon wohlausgebildete Integu- 
mente. Auch die doppelseitige Krümmung ist jetzt schon angedeutet. 
Während der Ausbildung der acht Kerne werden die dem Embryosack 
anliegenden Zellen des schon beträchtlich angewachsenen Nucellus wie- 
der eingeschmolzen, so daß ein Schnitt durch dieses Stadium meist einen 
etwas wirren und unordentlichen Eindruck macht. Die Teilungen des 
primären Embryosackkerns scheinen am chalazalen Ende oft rascher vor 
sich zu gehen als am mikropylaren. Doch habe ich auch Schnitte beob- 
achtet, in denen die Entwicklung der Kerne an beiden Enden des Em- 
bryosacks gleichen Schritt hielt. Die drei Antipoden bleiben recht klein 
und gehen fast immer frühzeitig zugrunde, so daß man äußerst selten 
eine Ansicht mit allen acht in das Plasma eingebetteten Kernen erhält 
(Abb. 30). Die Polkerne wandern sich bis zur Mitte des Embryosacks 
entgegen und werden dann gemeinsam in einem Plasmastrang gegen den 
Eiapparat hin befördert. Dabei drehen sie sich so, daß sie zuletzt senk- 
recht zur Achse nebeneinander nahe unter die Synergiden zu liegen 
kommen, ehe sie verschmelzen (Abb. 31). Gelegentlich der Färbungsver- 
suche mit Cyanin und Erythrosin konnte ich beobachten, daß der sekun- 
däre Embryosackkern Cyanin in kleinen Tröpfchen speicherte, während 
dieser Farbstoff von keinem der übrigen Kerne aufgenommen wurde. Ob 
dem verschiedenen Verbalten der Kerne des Eiapparates gegen den ge- 
nannten Farbstoff auch ein solches der Kerne des Pollenschlauches ent- 
spricht, konnte ich bis jetzt nicht feststellen. 

Der befruchtungsfähige Embryosack hat nun das Gewebe des Nucellus 
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Abb. 29/I. 
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Abb. 31. Abb. 32. 


Abb. 29. Nucellus-Entwicklung: I Archespormutterzelle, II, III, IV Abgliederung der Schicht- 

zellen und der Makrospormutterzelle M. V und VI Tetradenteilung und Ausbildung der Makro- 

spore M. I von R. alba, II, III, 1V von R. luteola, V, VI von K.lutea.- Abb. 30. Achtkerniger 

Embryosack von R. lutea. E Eikern. — Abb. 31. Eiapparat von R. lutea. P Polkerne vor der 

Vereinigung, E Eikern. — Abb. 32. Befruchtungsreifer Embryosack von R. alba. S Synergiden, 

P sekundärer Embryosackkern, E Eikern. Der Nucellus ist zu drei Viertel seiner Ausdehnung 
vom Embryosack hrt. 
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vollends aufgelöst bis auf einen Rest, der etwa den vierten Teil des ganzen 
ausmacht (Abb.32). Bei einzelnen Arten, z. B. R. alba wird auch der 
obere Teil der Nucellusepidermis verbraucht, so daß der Eiapparat an das 
innere Integument grenzt. Andere Reseden, so R. lutea, R. inodora, be- 
halten gerade an der Mikropyle eine Kappe von solchen der Nucellusbe- 
grenzung angehörenden Zellen zurück, deren Inhalt allerdings bis auf 
einen ganz geringen Rest verschwunden ist (Abb. 36). Auch die dahinter 
liegenden, dem inneren Integument angehörigen Zellen haben von ihrem 
Inhalt eingebüßt. Der Stoffzuführung dienen sie wohl kaum, sonst wür- 
den sie plasmareich und mit großen Kernen ausgerüstet sein; doch 
scheint, daß der Eiapparat bei seinem starken Stoffverbrauch auf diese 
benachbarten Zellen an der Mikropyle aussaugend wirkt. 

Chrarakteristisch für die Reseden ist, wie schon von GUIGNARD (11) 
hervorgehoben wurde, die Kleinheit des Eikerns (Abb. 33/I). Die beiden 
großen birnförmigen Synergiden sitzen an der Mikropyle an. Die Eizelle 
dagegen mit ihrer umfangreichen Vakuole haftet tiefer seitlich an der 
Wand und schiebt sich gegen die Mitte vor, so daß ihr Kern fast immer in 
den zwischen den Synergiden einspringenden Winkel zu liegen kommt 
(Abb. 33/II und III). Dahin hat sich aber auch der sekundäre Embryo- 
sackkern begeben, der deshalb auf Längsschnitten den Eikern meist 
ganz oder zum Teil verdeckt. 

Von dem eingedrungenen Pollenschlauch erscheint auf Schnitten nur 
das letzte sehr angeschwollene Stück. Soviel ich beobachten konnte, 
wächst er nicht gerade herab durch die Mitte des Eiapparats, sondern 
seitlich, bis er auf die an der Wand angeheftete Eizelle trifft. Nach 
GuIGNARD (11) findet doppelte Befruchtung statt, und für den Übertritt 
der männlichen Kerne ist ja die unmittelbare Nachbarschaft des Eikerns 
und sekundären Embryosackkerns sehr günstig. Die Verschmelzung des 
letzteren mit dem einen generativen Kern vollzieht sich sofort, und im 
Anschluß daran erfolgt auch gleich eine Teilung, welche zwei Endosperm- 
kerne liefert (Abb. 34). Dagegen verzögert sich die Vereinigung des Ei- 
kerns mit dem anderen generativen Kern etwa bis zu dem Zweikern- 
stadium des Endosperms. Beide lösen ihre kompakte Masse auf und er- 
scheinen stark granuliert, ehe sie verschmelzen. Der Zygotenkern zeigt 
noch längere Zeit Zonenbildung und hängt nur an einem dünnen Streifen 
Protoplasma, der eine große Vakuole umschließt (Abb. 35). Dann tritt 
wieder der kompakte, innen etwas dünnere Nucleolus auf; die ganze Zelle 
füllt sich mit Protoplasma, das sehr locker und von zahlreichen kleinen 
Vakuolen durchsetzt ist (Abb. 36). In einem Fall konnte ich in der be- 
fruchteten Eizelle noch einen zweiten kleinen sehr dichten Nucleolus be- 
obachten. 

Ob der Pollenschlauch immer oder nur gelegentlich durch eine 
Synergide hindurchwächst, ist schwer zu entscheiden. Sie verschwinden 
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Abb. 33/1. > 





Ten, 


Abb. 33/11. 





Abb. 35. 


Sa Abb. 36. 


Abb. 33. I Eiapparat von R. Phyteuma. II Seitliche Anheftung der Eizelle bei R. Phyteuma. 
III Querschnitt durch den Eiapparat von R. alba. 2 Schnitte vereinigt. E Eizelle, J’ sekun- 
därer Embryosackkern, S Synergiden. — Abb.34. R. lutea. Verschmelzung von Eikern E und 
Spermakern G; P Pollenschlauch, S Synergide. — Abb. 35. R. lutea. Eindringen eines zweiten 


Pollenschlauches mit Kernen (P) in den schon befruchteten Embryosack. Z Zygotenkern, R Reste 
von Nucelluszellen, E von Nucellusepidermis. — Abb. 36. R. lutea. Befruchtete Eizelle Z im En- 
dosperm. P Pollenschlauch, S Synergide, E Rest der Nucellusepidermis. 
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sehr rasch, indem ihr Plasma mit einbezogen wird in die Kappe, die den 
obersten Teil des Embryosacks erfüllt und in der die Endospermkerne 
ruhen. Ihre Nucleoli sind als formlose Massen noch längere Zeit zu er- 
kennen, lösen sich aber allmählich auf (Abb. 36). 

Hier und da kann, wie auch von GuIGNARD (11) berichtet wird, noch 
ein zweiter Pollenschlauch durch die Mikropyle dringen. Abb. 35 zeigt 
die schon befruchtete Eizelle und mehrere Endospermkerne. In die 
Plasmakappe des Endosperms sind auch zwei der Nucellusepidermis an- 
gehörige Zellen geraten; darüber sitzen noch Reste der einen Synergide. 
Von dem Plasma aber wurde auf der Seite des eingedrungenen zweiten 
Pollenschlauches gegen die Eizelle hin eine Begrenzung gebildet, wie sie 
sonst nicht an dieser Stelle beobachtet werden kann. 

Aus den ersten Teilungen des Zygotenkernes gehen drei Zellen hervor 
(Abb. 37/I und II). Die beiden oberen liefern den Embryoträger und ver- 
mehren sich später auf fünf. Die untere wird zum Ausgangspunkt des 
eigentlichen Embryo. Drei aufeinander senkrecht stehende Wände bilden 
einen Komplex von acht Zellen, das Oktantenstadium der Embryo- 
kugel. Daraus werden durch perikline Wände in jeder einzelnen Zelle ein 
Zentralteil und das Dermatogen abgegrenzt (Abb. 37/III und IV). Die 
Weiterentwicklung des Embryo geschieht, wie schon von MoRsTATT (19) 
geschildert wurde, nach dem Cruciferentypus (Abb. 38). Auch bei den 
Reseden ist die erste Zelle V des Embryoträgers blasig angeschwollen. 
Die Zelle H dagegen kann als Hypophyse bezeichnet werden, da sie weit 
in das Dermatogen hineinreicht. Der Zentralteil der Embryokugel teilt 
sich weiterhin durch antikline Wände und erzeugt Periblem und Plerom. 
Während im Stadium der Befruchtungsreife der Embryosack nur etwa 
3/, des ganzen Nucellus eiiällt, ist dieser zur Zeit des jungen Embryo fast 
völlig aufgelöst. Am mikropylaren und chalazalen Ende formt das Endo- 
sperm je eine Kappe. Dazwischen zieht es sich nur als schmaler Wandbe- 
lag hin. Der Innenraum des Embryosacks bildet eine riesige, von Saft 
erfüllte Vakuole (Abb. 39). Solange der Embryo wächst, ist er immer von 
Endosperm umhüllt. In seiner Nähe erscheinen die Kerne manchmal 
stark fragmentiert, während sie am chalazalen Ende großblasig sind und 
mehrere Nukleolen enthalten. Auch tritt das Protoplasma des nuklearen 
Endosperms nicht ganz an den Embryo heran, sondern läßt eine Art Hof 
dazwischen. Dies könnte auf Schrumpfung beim Fixieren zurückzu- 
führen sein; doch ist auch nicht unwahrscheinlich, daß dieser Hof eben- 
falls eine große von Flüssigkeit erfüllte Vakuole darstellt, aus der die 
Zellen des wachsenden Keimes ihre Aufbaustoffe erhalten. Je mehr der 
Embryo sich ausdehnt, desto stärker vermehrt sich auch das Endosperm 
in freier Kernteilung, wie schon von STRASBURGER (29) für R. odorata be- 
schrieben wurde (Abb. 40/1, II und III). Die einzelnen ‚Zellen‘ platten 
sich, wenn eine Anzahl Kerne gebildet sind und das Plasma vermehrt ist, 





Beiträge zur Kenntnis der Resedaceenblüte und -frucht. 535 


gegenseitig ab und erzeugen erst verhältnismäßig spät sehr zarte Wände. 
Schließlich ist der ganze Hohlraum des Embryosacks von Endosperm er- 
füllt, das aber in dem Maße wieder aufgezehrt wird, in dem sich der Em- 
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Abb. 37/1. 





a 
Abb. 38. Abb. 39. 


Abb. 5. Embryoentwicklung: I Proembryo von R. Phyteuma, P Pollenschlauch; II Proembryo 

von R. lutea; III R. cristallina, Oktantenstadium der Embryokugel im Längsschnitt, IV Embryo- 

kugel von R. Phyteuma mit abgegliedertem Dermatogen. — Abb. 38. Embryo von R. lutea. a, b 

erste Teilungswände, À Hypophyse, v blasig angeschwollene erste Zelle des Embryoträgers. — 

Abb. 39. Schnitt durch den Samen von R. alba. E Endosperm, N Nährgewebe aus dem Nucel- 
lusrest, L Leitbündel des Funiculus, S Samenschale. 


bryo vergrößert. Zuletzt nimmt dieser fast den ganzen Platz ein. Nur 
noch zwei bis drei Schichten leerer Endospermzellen scheiden ihn vom 
Integument (Abb. 41). 
Von den Zellen des Nucellus bleibt nur ein geringer Teil am chala- 
zalen Ende erhalten und bildet sich zu einer Art Nährgewebe aus. Zwi- 
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Abb. 40. Entwicklung des Endosperms von R. alba. 
E Reste der Nucellus-Epidermis, K homogene 
Plasmakappe. 


I Freie Kernteilung, II Nucleares Endos 


III Zelluläres Endosperm (En 









schen diesem und dem 
Endosperm findet sich 
ein schmaler, wenig 
färbbarer Streifen, in 
dem man bei stärkerer 
Vergrößerung noch die 
ehemaligen Zellumrisse 
erkennen kann. In die- 
se Masse hinein ragen 
die keulenförmig an- 
geschwollenen Zellen 
des Nucellusrestes. Mit 
ihren hypertrophierten 
Kernen erinnern sie an 
Drüsenzellen. Siehaben 
wohlauch eineähnliche 
Aufgabe, indem sie eine 
erhöhte Sekretionstä- 
tigkeit gegen das En- 
dosperm hin entfalten 
(Abb. 42/I und II). Es 
ist interessant, daß die 
Verwandtschaft der 
Resedaceen und Cruci- 
feren sich auch darin 
ausspricht, daß beide 
Familien diese Art des 
Nährgewebes aufwei- 
sen. Allerdings ist es 
bei den Reseden um- 
fangreicher, als ich es 
bei Capsella und Car- 
damine beobachten 
konnte. Doch läßt das 
ähnliche Aussehen auf 
die gleiche Aufgabe 
schließen. Die Zellen 
des Nährgewebes fallen 
der Auflösung nicht an- 
heim. Im fertigen Sa- 
men (Abb.41) sind sie, 
obwohl jetzt leer, noch 
deutlich zu erkennen. 
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Abb. 41/1. 
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Abb. 41/II. 


Abb. 41. I Schnitt durch einen Samen von R. lutea mit 
fertigem Embryo: N Nährgewebe, L Leitbündel des Funi- 
culus, E Reste des Endosperms, /Integumente. II Stück 
der Samenschale: aI äußeres Integument, iJ inneres 
Integument, E Endosperm, K Embryo 
Abb. 42. Nährgewebe des nicht verbrauchten Nucellus, 
1 von R. alba, II von R. lutea. Ch Chalaza, R aufgelöste 
Nucelluszellen, E Endosperm mit homogenem Saum S, "3 - 
N Nährgewebe. Aer ENS Por 
2 rer 





Das Protoplasma des Endosperms besitzt bei R. alba einen schmalen 
nicht granulierten, sondern homogen gefärbten Saum. Auch am mikro- 
pylaren Ende zieht sich ein solcher plasmodiumartiger Streifen zwischen 
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Integument und Endosperm hin (Abb. 40/III). Es ist möglich, daß diese 
Erscheinung künstlich beim Fixieren hervorgerufen wird, da das Plasma 
meistens etwas schwindet. Doch bleibt es auch nicht ganz ausgeschlossen, 
daß wir es hier mit einem besonderen Plasmaprodukt zu tun haben, dem 
vielleicht die Aufgabe zufällt, aus den gelieferten Nährstoffen das für den 
jungen Keim Passende auszuwählen. 

So ist der Embryo mit Hilfe des Nährgewebes an Chalaza und Funi- 
culus angeschlossen und die ununterbrochene Stoffzufuhr, die ihm da- 
durch gewährleistet wird, macht besondere Haustorien überflüssig. 

Der Same wächst rasch bis zu seiner endgültigen Größe heran, wenn 
auch die Entwicklung des Embryo viel langsamer fortschreitet. Auf der 
Innenseite der Integumente bilden sich bei R. alba zahlreiche kleine, in- 
einander verkeilte Zellen aus. Besonders stark entwickelt sich die äußere 
Zellreihe des inneren Integuments (Abb. 39 und 41/II). Sie schiebt sich 
bei R. alba mit vielen Zapfen in das äußere Integument hinein, und indem 
ihre Zellwände sich stark verdicken, trägt sie besonders zur Festigung der 
Samenschale bei. 

Zur Frage des offenen Fruchtknotens. 

Die Einteilung der Reseden ist nach ENGLER-PRANTL durch die Be- 
schaffenheit der Carpelle bestimmt. Danach besitzen freie Carpelle die 
Gattungen Caylusea und Astrocarpus, jene mit zwei bis drei zentral- 
basalen aufrechten, diese mit einem parietalen hängenden Samen. Bei 
den übrigen sind die Fruchtblätter verwachsen und bilden nach der Reife 
eine trockenhäutige Kapsel, die mehr oder weniger offen bleibt. Dieses 
„Loch“ im Resedenfruchtknoten ist namentlich in der systematischen 
Literatur häufig erwähnt; scheint es doch eine charakteristische Eigen- 
tümlichkeit fast aller Resedengattungen zu sein. Nur bei Ochradenus 
schließt sich der Fruchtknoten und entwickelt sich beerenartig. 

So finden sich also unter den Fruchtknoten der Resedaceen Formen, 
die recht verschieden gestaltet sind, und es fragt sich nun, ob es nicht 
möglich ist, sie nach ihrer entwicklungsgeschichtlichen Betrachtung auf 
eine Grundform zurückzuführen. Dabei sei zunächst der offene Frucht- 
knoten von R. odorata behandelt. Vergleichen wir die erste Anlage der 
Carpelle mit der beliebiger anderer Blüten, z.B. von Androsaemum und 
Eremanthe, wie sie gleich auf der ersten Seite in Payers Organogénie ab- 
gebildet sind, so finden wir abgesehen von der Dorsiventralität keinen 
wesentlichen Unterschied. Wie die übrigen Blütenteile bei Reseda, so 
legen sich auch die vier Fruchtblätter deutlich in absteigender Reihen- 
folge an. Sie bilden gleich von Anfang an einen Ringwall, dessen ge- 
förderte Seite erhöht ist (Abb. 43a). Die Fruchtblattspitzen ragen zuerst 
nur wenig aus diesem Wall empor. Frühzeitig aber kann die Abgrenzung 
der einzelnen Carpelle daran erkannt werden, daß die Placenten sich nach 
innen vorzuwölben beginnen (Abb. 43b und c). Auf diesem und dem nun 
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folgenden Streckungsstadium ähnelt der Reseda-Fruchtknoten durchaus 
dem von Brathys, Eremanthe oder Androsaemum (Abb.43e und f). Sie sind 
alle oben offen und verlängern sich durch basales Wachstum. Ihr Durch- 
messer ist allerdings noch sehr gering. Mit der Entstehung der Samenan- 
lagen kommt dann zum basalen Längenwachstum noch die Entwicklung 
in die Breite, so daß dasGynaeceum tonnenförmig ausgebaucht wird. Hier 
beginnt nun der Resedenfruchtknoten sich von den anderen angeführten 
zu unterscheiden. Bei Androsaemum nimmt eine Zone dicht unter den 
Carpellspitzen an der Breitenentwicklung nicht teil, so daß es hier zu 
einer halsartigen Verschmälerung kommt, dem Griffel (Abb. 43g). Ob 
dieser kurz bleibt wie bei Androsaemum oder sich nachträglich noch stark 
verlängert wie bei anderen Pflanzen, ist für unsere Betrachtung gleich- 
gültig. Natürlich sind in dem Griffelabschnitt Placenten vorhanden, da 
sie ja von Anfang an mit angelegt wurden und in ihrem Wachstum keine 
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Abb. 43. Fruchtknot t nach PAYER: a, b, c, d, h, i von R. odorata; e von Brathys, 
f von ees g von n Androsoemum, k von Caylusea, 1, m von Astrocarpus. 


Unterbrechung erfahren haben. DaB sie nur schmal und wenig vor- 
springend bleiben, hangt mit ihrem Mangel an Samenanlagen zusammen. 
Bei Reseda dagegen (Abb.43d und h) verläuft die Breitenentwicklung des 
Fruchtknotens kontinuierlich bis zu den Carpellspitzen. Da auch die 
Zone unmittelbar unter ihnen davon erfaßt wird, fehlt die Einschnürung 
an dieser Stelle, und der Fruchtknoten gewinnt jenes tonnenförmige Aus- 
sehen (Abb. 43i), das er bis zur Narbenreife beibehält. Bis dahin neigen 
die Fruchtblattspitzen zusammen ; jetzt aber spreizen sie auseinander, so 
daß die Öffnung zwischen ihnen sichtbar wird. Diese ist, wie TROLL (30) 
bemerkt, „nichts anderes als die auch sonst vorhandene, wenn auch sehr 
unscheinbare Ausmündung des Griffelkanals und darf deshalb bei 
Reseda auch nicht als eine charakteristische Eigentümlichkeit betrachtet 
werden“. Wenn sie bei Reseda größer als bei anderen Pflanzen wird, so 
ist das nur eine Folge davon, daß eben die Breitenentwicklung der 
Fruchtblätter sich gleichmäßig bis zu ihrer Spitze hin fortsetzt. 

Recht eigentlich sichtbar und auffällig aber wird „das Loch im 
Fruchtknoten“ erst nach der Befruchtung. Wodurch das geschieht, ist 
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am besten an À. luteola zu beobachten. Wenn bei anderen Früchten das 
Reifungswachstum erst unterhalb des Griffels einsetzt, so daß damit ein 
Teil des Fruchtblattes von der Weiterentwicklung ausgeschaltet wird, so 
nimmt bei Reseda das ganze Carpell bis zur Spitze an der Vergrößerung 
teil. Recht merkwürdig ist vor allem das Verhalten der Placenta (Abb.44 
und 45). An der Basis des Gynaeceums ist der Wulst noch ganz schmal; er 
verbreitert sich nach oben und setzt sich in Form eines umgebogenen 
Zapfens nach dem Inneren des Fruchtknotens hin fort. Es ist ein pralles, 
saftstrotzendes Gewebe, das sehr wohl die dazwischen liegenden Partien 
auseinander dräugen kann. Sind die Samen gereift und bedürfen des 
Nahrungszustromes nicht mehr, so schwindet auch das Placentargewebe, 
nachdem die Dorsalteile der Fruchtblätter schon längst trockenhäutig 





Abb. 45/II. 





Abb. 44. Abb. 45/I. 
Abb. 44. Innenansicht eines Fruchtknotenteiles von R.luteola. Pl zapfenartig nach innen sich 
fortsetzende Placentawucherung. V verktimmernde Samen. — Abb. 45. Fruchtknoten von R. luteola, 
I von der Seite, II von oben. Pl die durch die Placenten bedingten Wucherungen zwischen den 
Fruchtblättern. 


geworden sind. Damit öffnen aber die jetzt zurücktretenden Zapfen 
erst recht den Eingang in den Fruchtknoten. Die Tatsache, daß man die 
Entwicklung der Samen innerhalb des Gynaeceums von außen verfolgen 
kann, wie dies bei R. luteola möglich ist, steht recht vereinzelt da. An- 
derseits aber ist den Resedenfrüchten dadurch ein sehr einfacher und nie 
versagender Öffnungsmechanismus gesichert. 

TRoLL (30) hat den Resedenfruchtknoten im Zusammenhang mit 
anderen paracarpen Gynaeceen von syncarpen Gynaeceen abgeleitet, 
deren fertiler Abschnitt unterdrückt und deren paracarper Griffelab- 
schnitt samentragend geworden sei. Zum Beweis führt er Querschnitte 
durch die Basis des Fruchtknotens von R. alba an, welche die Lumen- 
reste des syncarpen Abschnittes zeigen sollen. Gegen seine Hypothese 
läßt sich nichts einwenden. Doch wird sie mehr die Bedeutung einer in- 
teressanten und geistvollen Spekulation haben, solange nicht alle ange- 
führten Fälle entwicklungsgeschichtlich an lebendem Material geprüft 
sind. Dabeikann man gerade für Reseda auch zu einer anderen Auffassung 
kommen. Wie vorhin gezeigt wurde, beginnen die Placenten schon sehr 
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bald an dem Ringwall des sich entwickelnden Fruchtknotens sichtbar zu 
werden, und sie verlaufen ununterbrochen als nach innen vorspringende 
Wülste an den Nähten der Carpelle bis zu deren Basis (Abb. 43i). Führt 
man die Schnitte entsprechend tief, so muß man in eine Region kommen, 
in cer alle Placenten mitgetroffen sind und so den Eindruck einer syn- 
carpen Fächerung erwecken. Dies wird um so mehr der Fallsein, je breiter 
und flacher der Fruchtknoten ist. So hat R. luteola in den unteren Schnit- 
ten durch das Gynaeceum tatsächlich ganz deutlich ein syncarpes Aus- 
sehen (Abb. 46/IV). Die Entscheidung, ob darin wirklich der nicht mehr 
zur Entwicklung gekommene syncarpe Abschnitt zu erblicken ist, hängt 





“bb. 46. Schnitte durch den Fruchtknoten von R. . luteola. I durch den apocarpen Teil, II durch 
den paracarpen Teil in der Höhe der Pl ungen, III und IV durch die Basis. Schnitt 
III und IV sind 40 u auseinander. 





davon ab, ob wir den ganzen Fruchtknoten als fertil gewordenen Griffel- 
abschnitt auffassen oder ob wir, wie dies vorhin gezeigt wurde, nur die 
Einbeziehung der sonst zum Griffel werdenden Teile der Fruchtblätter in 
ihre Breitenentwicklung annehmen wollen. Es ist wohl einfacher, die 
Griffellosigkeit der Reseden auf die letzte Art zu erklären. 

Schnitte, die in verschiedener Höhe durch den Fruchtknoten von R. 
luteola geführt werden, geben überhaupt ein recht abwechslungsreiches 
Bild (Abb. 46/I—IV). Erweckt er im untersten Teil den Eindruck eines 
syncarpen, so im obersten den eines apocarpen Gynaeceums. Die freien 
Fruchtblatt-Teile machen ein Drittel bis zur Hälfte des Ganzen aus, und so 
ist es leicht zu verstehen, wenn man bei flüchtiger Betrachtung das 
Gynaeceum von R. luteola überhaupt als apocarp angesehen hat (EıcH- 
LER, Blütendiagramme). 
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Diese Pflanze leitet somit über zu den ganz freien Fruchtblättern von 
Astrocarpus und Caylusea. Nach Pıvar (Abb. 43k) unterscheidet sich 
die erste Anlage der Carpelle bei Caylusea wenig von der anderer Reseden. 
Auch die Piacenten beginnen sich wie bei der beschriebenen R. odorata zu 
entwickeln; aber statt daß sich der Fruchtknoten nun durch basales 
Wachstum in die Länge streckt, vergrößern sich nur mehr die Frucht- 
blattspitzen. Die Placenten sind gerade umfangreich genug, jederseits 
eine Samenanlage zu tragen. Denken wir uns in Abb. 43b von Reseda 
odorata an den Placenten Samenanlagen sitzen und die Fruchtblatt- 
spitzen noch etwas gestreckt, so haben wir, abgesehen von der Zahl der 
Carpelle, genau das Bild von Caylusea. Je mehr sich nun bei dieser noch 
die Fruchtblattspitzen vergrößern, desto mehr kommt das Aussehen 
eines apocarpen Gynaeceums 
zustande, wie es ja auch bei R. 
luteola im obersten Teil des 
Fruchtknotens vorhanden ist. 
Zwischen R. luteola und Cay- 





Abb. 47. Astrocarpus nn Fruchtstand. S Samen, Sp Aalen H Höcker auf dem 
Fruchtblattrücken. Etwa 5fach vergrößert. — Abb.48. Astrocarpus sesamoides, Einzelfrucht. 
Z verdickte Stelle des Fruchtblattrückens unterhalb des Hôckers. 
lusea ist also nur ein gradueller Unterschied: der Fruchtknoten von 
Caylusea wird auf einer früheren Entwicklungsstufe in seinem Wachstum 
gehemmt, und so scheinen die Samenanlagen der verbreiterten Blüten- 
achse zu entspringen. Wenn EıcHLer deshalb von einer ,,placentatio 
centrali-basilaris“ spricht, so muß dies im obigen Sinne verstanden 

werden. 

Etwas aus dem Rahmen der übrigen Reseden fällt das Gynaeceum von 
Astrocarpus. Im reifen Zustand (Abb. 47) sitzen der verbreiterten Blüten- 
achse die sechs Früchtchen sternförmig auf, jedes einen Samen prall um- 
schließend, auf dem Rücken den über samengroßen merkwürdigen 
Höcker tragend. Nach PAYER entstehen die Fruchtblätter einzeln. Doch 
ist die Brücke zum Gynaeceum von Caylusea nicht allzuschwer zu 
schlagen, wenn man sich vorstellt, daß bei dieser die Carpelle getrennt 
bleiben und das Placentagewebe der Ränder sich in der Mitte vereinigt 
(Abb. 431 und m). Es tritt nur eine Samenanlage auf. Die Ränder des 
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Carpells greifen auf dem reifenden Samen übereinander, sind aber dünn 
und nicht miteinander verwachsen. Recht merkwürdig ist der dorsale 
Auswuchs des Fruchtblattes, der schon vor der Befruchtung sich zu 
bilden beginnt. Seine Zellen sind großlumig und im lebenden Zustand 
offenbar auch wasserreich. In ihren Wänden tritt allmählich eine netz- 
artige Verdickung auf. Die Verholzung nimmt nach dem Inneren des Ge- 
webes zu ; doch ist sie auch hier nur verhältnismäßig schwach. Es macht 
Schwierigkeiten aus dem Herbarmaterial auf die möglichen Funktionen 
dieses Fruchtblatthöckers zu schließen. Dient er als Öffnungsmechanis- 
mus? Durch schwindenden Turgordruck könnte sich das Gewebe zu- 
sammenziehen und dadurch die übereinander liegenden trockenhäutigen 
Fruchtblattränder auseinander spreizen, den Samen auf diese Weise 
bloßlegend. Nun lehrt aber die Betrachtung des Herbarmaterials, daß 
der Same nicht durch Auseinanderweichen der Carpellränder entlassen 
wird, sondern daß immer ein Querriß durch die dünnhäutigen Stellen er- 
folgt (Abb. 48). Meist wird die Kappe mit dem Auswuchs ganz wegge- 
sprengt, manchmal bleibt sie durch einen dorsalen Streifen mit der 
Fruchtblattbasis noch in Verbindung, auch wenn der Same schon weg- 
geschnellt ist. Um aber diesen Querriß herbeizuführen, ist der obere Teil 
des Auswuchses nicht unbedingt nötig (wenn er nicht geradezu als Hebel- 
arm wirken soll); es würde dazu der schmale, in Abb. 48 mit Z gekenn- 
zeichnete Abschnitt des Carpells genügen. Durch die Schrumpfung, die 
beim Austrocknen in dem Auswuchs eintritt, können wohl auch Span- 
nungserscheinungen im dünnhäutigen Teil des Fruchtblattes erzeugt wer- 
den, namentlich da die Außenpartien des Höckers infolge ihrer geringeren 
Verholzung sich mehr zusammenziehen als die inneren. Doch müßte 
dies an lebenden Pflanzen untersucht werden. Die Erscheinungen an den 
getrockneten, wieder aufgeweichten und nochmals getrockneten Früchten 
sind hierin zu wenig zuverlässig. 


Vergrünung. 
1. Allgemeine Betrachtung. 

PenziG (24) bringt in seiner Pflanzenteratologie eine Zusammen- 
stc!lung aller bisher an den Reseden gefundenen Bildungsabweichungen. 
Das sind tricotyle Keimpflanzen, Auftreten von Laubsprossen an Wurzeln, 
Fasciation des Stengels und des Blütenstandes, Verästelung der In- 
floreszenzen, Durchwachsung der Blüte und Vergrünung oder Chloranthie. 
Ich hatte Gelegenheit, sämtliche hier aufgezählten Anomalien zu beob- 
achten. Das Vorkommen von Laubsprossen an den Wurzeln habe ich an 
anderer Stelle schon erwähnt. Unter den wirklichen Bildungsab- 
weichungen sind von besonderem Interesse die Vergrünung und die da- 
mit im Zusammenhang stehenden Durchwachsungen der Blüten. Aber 
auch ohne die Vergrünungserscheinungen treten manchmal Durch- 
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wachsungen des Fruchtknotens auf (Abb. 49). Kelch-, Blüten- und 
Staubblätter zeigten in dem abgebildeten Fall keine Veränderung, aber 
aus dem einseitig geschlitzten Fruchtknoten entwickelte sich als Achsen- 
sproß eine zweite, sehr reduzierte Blüte mit großen Fruchtblättern und 
geschrumpften Samenanlagen. An anderen derartig durchwachsenen 
Blüten kann der zweite Fruchtknoten noch die Reste einer dritten Blüte 
einschließen. Solche Anomalien kommen immer nur vereinzelt an einer 
Infloreszenz vor. Jüngere Blüten entwickeln sich wieder normal. Darin, 
sowie in der Erzeugung von weiteren Fruchtblättern unterscheidet sich 
diese Durchwachsung von den Bildungsabweichungen, welche durch die 
Vergrünung hervorgerufen werden, und bei denen es keine Rückkehr zur 
ursprünglichen gesunden Entwicklung mehr gibt. 

Die Chloranthie vermag eine große An- 
zahl von Formänderungen an der Blüten- 
traube zu erzeugen, die als floripare, fron- 
dipare oder racemipare Diaphyse, als fl., 
fr.,r. Ekblastesis, als Apostasis, als mediane 

I oder laterale Prolification oder als Oolysen 
der verschiedensten Stadien reichlich be- 
schrieben und abgebildet wurden. Vielfach 
ist in der älteren Literatur die Rede von 
Monstrositäten. Darunter hätte man regel- 


u 


2 
lose Zellwucherungen zu verstehen. Da es 
sich aber bei den Reseden nicht um solche, 
sondern nur ,,um mehr oder minder starke 
Überschreitungen der Variationsweite han- 
> > = er x. Le me Erster delt, die wir uns, mögen sie auch oft als 


(1) durehwachsen. Blütenblätter ab- Folge von Schädigungen oder Krankheiten 

— auftreten, dennoch aus dem Wesen und 
den Anlagen der betreffenden Art heraus entstanden zu denken haben,“ 
schlägt Iris (15) nach dem Vorgange Masters den Namen Hetero- 
morphosen vor für alle die in Betracht kommenden Bildungsab- 
weichungen. Der meistgebrauchte Ausdruck ,,Vergriinung‘‘ umfaßt nur 
einen Teil der entstehenden Anomalien, und so läßt sich wohl nichts gegen 
die Beibehaltung des Begriffes Heteromorphosen sagen. 

In den meisten Fällen weist die später vergrünende Pflanze längere 
Zeit hindurch keine Besonderheiten auf; sie blüht und fruktifiziert, um 
dann von einem Punkt an eine andere Ausbildungsform ihrer Trauben 
anzunehmen. Die Umbiidung geschieht allmählich. In sehr fortgeschrit- 
tenem Stadium gewinnt aber die Pflanze einen ganz veränderten Habitus. 
Bei R. alba sind solche Abweichungen unter den normalen Exemplaren 
zunächst am leichtesten an der Farbänderung herauszufinden. Die 
Blütenblätter leuchten nicht mehr in reinem Weiß, sondern nehmen ein 
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schmutziges Braungrün an, welches daher rührt, daß sich Chlorophyll und 
Carotin entwickelt haben. Der Form nach sind solche Blüten unver- 
ändert bis auf den Fruchtknoten, der sich ebenfalls etwas bräunlich färbt 
und durch basales Wachstum verlängert. Die Samenanlagen erscheinen 
noch amphitrop gekrümmt, aber gegenüber denen in normalen Pflanzen 
schon recht schmächtig. Auf Schnitten zeigt sich auch der gebildete 
Embryosack zusammengedrückt. Auffallend ist noch die größere Zähig- 





Abb. 50. Reseda alba, links vergrünt, rechts normale Pflanze. 


keit und Beständigkeit der verfärbten Blütenblätter gegenüber den 
weißen. Auf den nächsthöheren Blüten ragt das Gynaeceum ganz erheb- 
lich auf einem langen Stiel heraus, der an das Gynophor der Capparida- 
ceen erinnert (Abb. 50). Die Samenanlagen sind nur mehr hemitrop 
(Abb. 51). Auch die Antheren werden jetzt von der Umgestaltung er- 
faßt. Die schon gebildeten Pollenkörner und damit auch die Pollensäcke 
schrumpfen ein. Da nun die Spannung in den Theken aufgehoben ist, 
umschließen deren untere Teile auch die Filamentspitze nicht mehr, son- 
dern spreizen sich davon ab. In solchen Blüten ist aber der Diskus noch 
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vorhanden, und die Petalen besitzen dementsprechend auch ihre Basal- 
schuppe. Je hôher wir nun an einer vergrünenden Infloreszenz bei un- 
serer Betrachtung gehen, desto mehr finden wir auch die Umbildung fort- 
geschritten. Vor allem wird die Entartung der Samenanlagen in den noch 
geschlossenen Fruchtknoten immer auffälliger. Die den Fruchtblatt- 


Abb. 52/I. Abb. 52/II. 


i 


Abb. 52/III. Abb. 52,IV. 


Abb. 51. R. Phyteuma, hemitrop gewordene ver- 
grünte Samenanlagen. N Nucellus, Ch Chalaza. 
— Abb. 52. Entartung der Samenanlagen durch 
Vergrünung. I, If und IV von R. alba, III und 
V von R. lutea, a.I äußeres, i./ inneres Integu- 





ment, N Nucellus, E Emergenzen. — Abb. 53. 
Mehrfach durchwachsene Blüte von R. lutea. 





Abb. 53. Abb. 52/V. 


spitzen genäherten Ovula weisen dabei noch mehr Ähnlichkeit mit den 
normalen auf als die an der Basis, was ja auch der Entwicklungsfolge 
entspricht. Die Abbildungen 52/I bis V veranschaulichen, welche For- 
men dabei am häufigsten auftreten, und ihre Reihenfolge deutet die 
immer größer werdenden Veränderungen an, auf deren Einzelheiten 
später noch näher eingegangen werden soll. 

Schon gleich zu Beginn der Vergrünung kommt es im Grunde des 
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Fruchtknotens zur Bildung von Adventivknospen, die entweder als 
Achselknospen den Carpellen angehören oder eine zentrale Durchwach- 
sung der Blütenachse darstellen. Sie unterscheiden sich sowohl durch 
ihre Anordnung als auch durch ihren Aufbau von den untersten Oolysen, 
so sehr diese auch manchmal einem Sprößchen ähneln. Solange der 
Fruchtknoten geschlossen ist, kommen diese Knospen nicht zum Aus- 
treiben. Sind aber die Fruchtblätter nicht mehr allseitig verwachsen, so 
entstehen aus einer oder mehreren von ihnen langgestielte Blüten, die 
alle Erscheinungen der medianen oder seitlichen Diaphyse aufweisen 
können (Abb. 53). Niemals konnte ich jedoch die Weiterentwicklung 
einer Samenanlage zu einem SprôBchen beobachten, und wo sich in der 
Literatur Angaben darüber finden, beruhen diese sicher auf einer Ver- 
wechslung mit den grundständigen Knospen. Weiter oben treffen wir an 
den vergrünten Infloreszenzen die Fruchtblätter überhaupt nicht mehr 
verwachsen an, und da ihnen die Placenten fehlen, tragen sie auch keine 
umgebildeten Samenanlagen mehr. Sie sind als Carpelle funktionslos ge- 
worden und übernehmen nun die Rolle der Kelchblätter. Von ihnen ein- 
geschlossen, entwickeln sich zahlreiche Phyllome, teils reduzierte Blüten- 
blätter, teils Staubblätter, die wohl r-:u Antheren tragen, aber keinen 
Pollen mehr bilden können. An Stelle des Gynaeceums erhebt sich wieder 
ein Stengelinternodium mit Kelch, Krone und Staubblattkreis. Bei R. 
lutea können sich zwei bis drei, bei R. alba zehn und noch mehr solche 
Stockwerke von durchwachsenen Blüten übereinander aufbauen. Jede 
dieser Blüten vermag aus den Achseln ihrer Phyllome, namentlich aber 
ihrer Kelchblätter noch einen oder mehrere Seitenzweige zu treiben, so 
daß die ursprünglich traubige Infloreszenz zuletzt das Aussehen einer 
reichverzweigten Rispe gewinnt (Abb. 54). Dann aber wird der Entwick- 
lung von Blüten- undStaubblättern ein Ende gesetzt, und es sprossen nur 
mehr Blattknospen mit spiraliger Stellung der Blätter, deren jedes mit 
zwei Basalzähnen und einem Vegetatior.spunkt in seiner Achsel ausgerü- 
stet ist. Damit hat die vollständige Verlaubung begonnen. Die austrei- 
benden Blätter können einfach und zusammengesetzt sein und geben, da 
sie in großer Zahl angelegt werden, der Pflanze ein buschigeres Aussehen. 
Bei R. alba herrscht in diesem Zustand eine rege Säftezufuhr, und so neigt 
sich infolge der Schwere die verlaubte Infloreszenz zu Boden, wobei sich 
die Stiele der verlängerten Fruchtknoten dem Licht entgegenkrümmen. 

Solche Heteromorphosen habe ich bei R. alba mehrfach bis zur 
völligen Verlaubung, bei R. lutea bis zum Rispigwerden der Inflores- 
zenzen beobachtet. Einige Exemplare von R. odorata und R. Phyteuma 
kamen noch bis zum Anfangsstadium des verlängerten Fruchtknotens. 
Die Literaturangaben über Vergrünung erstrecken sich außerdem noch 
auf Caylusea sp., R. fructiculosa und R. luteola. Es scheint mir nicht 
zweifelhaft, daß alle Reseda-Arten mehr oder weniger diesem Umbil- 
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dungsvorgang unterliegen können. Das Wesen der Vergrünung ist ja 
überall gleich, und die daraus hervorgehenden neuen Formen sind nur 
wenig durch die Eigentümlichkeiten der Spezies abgeändert. Bei so tief- 
greifender Umgestaltung ist es auch verständlich, wenn die Dorsi- 
ventralität der Resedenblüte verschwindet. Schon J. S. HENSLOw (14) 


Rechts rispig gewordene stark vergrünte, links normale Pflanze. 


Abb. 54. R. lutea. 





weist darauf hin, daß die vergrünten Blüten von R. odorata radiär wer- 
den. MUELLER (20) betont, daß gerade die Teile der vergrünten Blüte 
mangelhaft oder gar nicht angelegt werden, die auch in der normalen 
Blüte verhältnismäßig spät zur Ausbildung kommen, nämlich der Nagel 
des Blütenblattes und der Diskus. Ihm dient diese Tatsache vor allem 
als Beweis für die Unhaltbarkeit der auch schon von anderer Seite wider- 
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legten Auffassung ST. HiLaïRes, der den Reseden eine zusammen- 
gesetzte Blüte zuschrieb. Nach PEyerrscx (25) ist das Radiärwerden 
beim Vergrünen eine allgemeine Erscheinung, die auch in anderen Pflan- 
zenfamilien beobachtet werden kann. 

Da solche Heteromorphosen, wie sie eben an Reseda geschildert wur- 
den, auch bei anderen Pflanzen nicht selten sind und da öfters als Ur- 
sache der Vergrünung eine Gallenwirkung festgestellt wurde, ließ sich 
auch bei den Reseden etwas Ähnliches vermuten. Die erste mir durch 
ihre Bildungsabweichungen aufgefallene R. lutea wurde daraufhin ge- 
nauer untersucht. Sie hatte eine stark zerfressene Hauptwurzel. Im 
Wurzelhals und in den untersten Stengelteilen fanden sich die Larven des 
Rüsselkäfers Baris piciformis, dessen Bestimmung ich Herrn Dr. DANIEL 
verdanke. Doch läßt sich die Anwesenheit dieser Käferlarven nicht für die 
teratologischen Mißbildungen verantwortlich machen, da fast sämtliche ge- 
sunde Pflanzen von R. lutea, deren ich eine große Anzahl daraufhin prüfte, 
ebenfalls von ihnen befallen waren. Anderseits kann R. alba bei unver- 
letzten Wurzeln und Stengeln auch starken Heteromorphosen unterliegen. 

Dasselbe gilt auch für die winzigen Physopoden (Thysanoptera), die 
jede Blütentraube besiedeln. Sie machen ihre erste Entwicklung in den 
saftigen Teilen des Fruchtknotens durch, meist in den Fruchtblatt- 
spitzen, und ich habe sie häufig in gesunden und kranken Gynaeceen 
mit geschnitten. Auch beim Präparieren schlüpften oft die noch flügel- 
losen Larven zwischen den Blütenphyllomen heraus. PEYRITSOH (26) 
schreibt ihnen die Veranlassung der Vergrünung zu: „Ebenfalls einen 
Physopoden und zwar nur die abgestreifte, mikroskopisch kleine, als 
Pünktchen erscheinende Haut desselben beobachtete ich im Inneren 
jedes Fruchktnotens der vergrünten Reseda-Blüten. Ich untersuchte 
darauf etwa 70 Ovarien. Die Parasiten sah ich meist nur solitär, einige 
Male ein mehr ausgewachsenes Tier. Das Auffinden des Häutchens ge- 
lingt nur bei sehr großer Sorgfalt. Das solitäre Vorkommen der Para- 
siten mag die Ursache sein, daß im Gegensatz zu den früher besprochenen 
Pflanzen die Infloreszenz und die einzelnen Blüten von ihrem typischen 
Charakter weniger eingebüßt haben als jene. Als reinen Zufall möchte 
ich das Vorkommen des Physopoden nicht erklären. Für die ursächliche 
Beziehung zur Resedenmonstrosität spricht nach meiner Ansicht die 
Konstanz desselben.“ Die Annahme Prykıtsc#s läßt sich aber nicht 
aufrecht erhalten, wenn man bedenkt, daß in den normalen Pflanzen die- 
selben Insekten mit der gleichen Häufigkeit auftreten wie in den ver- 
grünten. Wenn die Infloreszenzen und die einzelnen Blüten von ihrem 
typischen Charakter weniger eingebüßt haben, so ist dafür nicht der 
mehr oder minder starke Befall durch die angenommenen Parasiten die 
Ursache, sondern die Entwicklungsstufe, auf der sich in dem Augenblick 
des Befalles die Blüte befunden hat. 

Planta Bd.9 37 
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Irrıs (a. a. O.) war die merkwürdige rauhe Behaarung aufgefallen, die 
ich auch an manchen vergrünten Exemplaren von R. lutea beobachten 
konnte. Es gelang ihm aber nicht, Gallmilben zu finden und so die 
Trichome als Erineumbildungen zu beweisen. Dazu ist zu bemerken, daß 
diese Rauhhaarigkeit lediglich eine Eigentümlichkeit der R. lutea zu sein 
scheint, die ja ohnedies stark zur Trichombildung neigt. Den befallenen 
Pflanzen von R. alba fehlte sie völlig. 

Eine weitere Möglichkeit wäre, daß die Anomalien durch Eindringen 
von Pilzen oder Bakterien verursacht würden. Irrıs (a. a. QO.) fand an 
älteren Fruchtknoten zwei Pilze, konnte aber auch bei ihnen keine ur- 
sächliche Beziehung zur Vergrünung feststellen. 

Es ist noch die Frage, ob diese Anomalien überhaupt durch irgend- 
welchetierischeoder pflanzliche Parasiten bewirkt werden, wie Küster (17) 
als bestimmt annehmen zu dürfen glaubt. Vielleicht müssen mehrere 
Faktoren zusammentreffen, um jene Bildungsabweichungen hervorzu- 
rufen. Jedenfalls dürfen die Standortsverhältnisse nicht ganz außer acht 
gelassen werden. Die meisten meiner Vergrünungen wuchsen in der gut 
gedüngten Erde des Botanischen Gartens. Ein Exemplar fand ich aller- 
dings auf humuslosem, kiesigem Boden, aber an einem viel begangenen 
Weg in der Nähe von Häusern. Dagegen konnte ich beim Absuchen des 
Bahndammes zwischen Schleißheim und Eching nur eine einzige schwach 
vergrünte Pflanze unter Tausenden herausfinden. Auch GoEBEL (8) hält 
es nicht für ausgeschlossen, daß ,,durch veränderte Ernährungsverhält- 
nisse die sexuelle Potenz geschwächt wird‘‘. Besonders beachtenswert ist 
die Tatsache, daß eine Pflanze, welche einmal die Spuren der Vergrünung 
an sich trägt, nicht mehr zum normalen Wachstum zurückkehren kann. 
Sämtliche Zweige werden allmählich davon erfaßt; je weniger differen- 
ziert ein Gewebe war, desto mehr kann es abgeändert werden, während 
beim Befall durch Parasiten die Mißbildung sich meist nur auf einzelne 
Blüten erstreckt und so die Wirkung mehr oder weniger örtlich begrenzt 
bleibt. 

Um eine mögliche Änderung in der Azidität des Zellsaftes festzu- 
stellen, wurde Preßsaft aus gesunden und vergrünten Pflanzen durch In- 
dikatoren geprüft. Doch auch dabei zeigte sich kaum ein Unterschied. 
Beide Male liegt die Azidität etwa bei 6,3. Auch Einspritzungen von 
Preßsaft der befallenen Pflanzen in gesunde führten zu keinem Ergebnis. 

Es bestand nun noch die Möglichkeit, daß die Pflanze die aufgegebene 
geschlechtliche Vermehrung durch eine vegetative zu ersetzen fähig wäre. 
Aber alle Versuche, die buschigen Triebe durch Befestigung im Boden zur 
Wurzelbildung zu veranlassen, schlugen fehl. Die Vergrünung führt also, 
wenn sie früh genug einsetzt, zur vollkommenen Unfruchtbarkeit des In- 
dividuums. Was dagegen im Zeitpunkt des Befalles schon an befruch- 
teten Samenanlagen vorhanden ist, entwickelt sich ungestört weiter. So 
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konnte ich von einer stark verlaubten R. alba aus den unteren Frucht- 
knoten Samen gewinnen, die, im nächsten Frühjahr ausgesät, völlig nor- 
male Pflanzen lieferten. 


2. Die Rolle der Heteromorphosen für die Beurteilung morphologischer 
Fragen. 

Das große Interesse, welches die Heteromorphosen der Reseden sowie 
anderer Pflanzen im vorigen Jahrhundert gefunden haben, hängt damit 
zusammen, daß man damals den teratologischen Erscheinungen eine 
entscheidende Rolle in morphologischen Streitfragen zuschrieb. Man sah 
in den Bildungsabweichungen die Ergebnisse von Experimenten, die, von 
der Nätur selbst angestellt, uns mehr Aufschlüsse über den ursprüng- 
lichen Charakter eines Organes geben können, als dies durch Betrachtung 
normaler Pflanzen und ihrer Entwicklungsgeschichte möglich wäre, wo 
schon von der ersten Anlage an jedes Organ seinem Zwecke entsprechend 
modifiziert ist. 

Wicanp (33) erläutert diese Auffassung an dem Beispiel der Blüte, die in 
der Regel keine Achselknospen hervorbringt, weil die Bildung von solchen in ihr 
durch ein besonderes Gesetz unterbunden ist. Wird dieses Gesetz aus irgend- 
welchen Gründen aufgehoben, so kommt die ursprüngliche Fähigkeit wieder zur 
Auswirkung. Er fährt fort: „In der Wissenschaft handelt es sich nun darum, 
dieses allgemeine Gesetz kennen zu lernen und in der Tat ist deshalb von den 
abnormen Bildungen, insofern dieselben auf einer ungewöhnlichen Aufhebung 
gewisser sekundären Umstände beruhen, über wichtige Fragen Licht zu er- 
warten.‘‘ Zu den höchst differenzierten Organen gehören die Samenanlagen, und 
da gerade sie im Verlauf des Vergrünungsvorganges starke Abänderungen erfahren, 
hoffte man dadureh mit Leichtigkeit ihrer morphologischen Natur auf den Grund 
zu kommen. Zufällig aufgefundene Heteromorphosen wurden deshalb aufs ge- 
naueste untersucht und verbucht, und unter ihnen erfreuten sich die schönen und 
zahlreichen Oolysen der Reseden besonderer Beliebtheit. 


Zunächst galt es die Frage zu entscheiden, ob man in der Samenanlage 
ein Gebilde von dem Wert, der Gliederung und der Entwicklungsmöglich- 
keit einesSprößchens oder nur ein stark modifiziertes Blatt vor sich habe. 
In Weiterführung der Metamorphosenlehre glaubte man die Placenta als 
eine zwar mit den Fruchtblättern verwachsene, aber eigentlich doch 
selbständige Achse ansehen zu dürfen. Dann wären die Samenanlagen die 
Endknospen solcher axillärer Gebilde. Für diese Annahme konnten die 
anscheinend zu beblätterten Ästchen auswachsenden Samenanlagen der 
Reseden als Beweis dienen. Die Tatsache, daß die Reihenfolge der In- 
tegumente entgegengesetzt der Blattfolge an gewöhnlichen Sprossen war, 
hielt man für nebensächlich. Zur Auffassung von der Knospennatur be- 
kannten sich St. HILAIRE, SCHLEIDEN, dessen Schüler WiGAND, BRAUN 
und Mont. Als man aber erkannte, daß die Plazenten nicht als Achsen, 
sondern als die verwachsenen Ränder der Fruchtblätter aufzufassen sind, 
versetzte dies auch der Theorie von der Knospennatur des Ovolums einen 
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schweren Stoß. Zudem konnten keine Samenanlagen nachgewiesen wer- 
den, die wirklich sich zu Blatt- oder Blütensprossen weiter entwickelten. 
Wo man das zu beobachten geglaubt hatte, lag, wie schon erwähnt, eine 
Verwechslung mit den Achselknospen der Carpelle vor und die Behaup- 
tung VELENOVSKYs (31), daß statt des Nucellus eine Adventivknospe 
komme, kann sich an den Reseden nicht beweisen lassen. 

1827 schon hatten Reıssek und BRONGNIART (nach CRAMER 5) gel- 
tend gemacht, die Samenanlage sei durch Metamorphose eines Blattes 
oder eines bloßen Blattzipfels entstanden. Ihre bedeutendsten Ver- 
fechter fand diese Ansicht in CRAMER und CELAKOVSKŸ. Auch sie such- 
ten und fanden ihr Beweismaterial in den vergrünten Fruchtknoten, in- 
dem sie sich auf die placentabürtigen Blattlappen beriefen, von denen be- 
sonders CELAKOVSKY (3, 4) eingehende Beschreibungen und Abbildungen 
liefert. Peyrrrsox (26) dagegen, der ebenfalls eine große Anzahl von 
Heteromorphosen, darunter auch von Reseda untersuchte, fand Formen, 
die sich der Knospentheorie und solche, die sich der ,,Blattschemareihe“ 
unterordnen lassen. Allgemein gelangt er zu der Erkenntnis, daß das 
Ovulum „als ein von der Pflanze zum Zweck geschlechtlicher Fort- 
pflanzung adaptiertes Gebilde von in seiner Anlage morphologisch in- 
differentem Charakter zu betrachten sei.“ Trotzdem setzte sich die am 
überzeugendsten von CELAKOVSKŸ verteidigte Ansicht von der Blatt- 
natur der Samenanlage immer mehr durch. Sie entsprach den bei den 
Oolysen gefundenen Verhältnissen besser als die Anschauung von der 
Knospennatur, und so wandte sich ihr die Mehrzahl der Botaniker zu. 
Auch EıcHLEr (6) bekennt sich trotz früheren Widerspruchs zu ihr, in- 
dem er ,,die ÜELAKoVsK schen Beobachtungsreihen für ganz lückenlos 
und nach seinem Dafürhalten vollständig beweisend‘ hält. 

CeLakovskY betrachtet als Ausgangsform der Samenanlage das 
»Ovularblättchen‘ mit dem emergenzartig angehefteten Nucellus. 
Durch HorMEISTER war im allgemeinen die Homologie der Generations- 
organe bei Gefäßkryptogamen, Gymnospermen und Angiospermen nach- 
gewiesen worden. Danach entsprechen sich also Nucellus und Makro- 
sporangium, Embryosack und Makrospore, Endosperm und Prothallium. 
Die Fruchtblätter können als Makrosporophylle bezeichnet und ihre 
Placenten den Rezeptakeln der fertilen Farnblätter homolog geachtet 
werden. ÜELAKOVSKY (4) betrachtete es nun als seine Aufgabe, an- 
schließend daran auch noch ‚‚für das ganze Ovulum mit seinen Integu- 
menten die homologen Teile bei den Gefäßkryptogamen mit aller Schärfe 
und im Detail nachzuweisen“. Nach der Methode der vergleichenden 
Morphologie stellt er aus der Reihe der Farne sowie aus der Reihe der 
Oolysen übereinstimmende Formen zusammen und leitet an ihnen fol- 
gende Anschauung ab: 1. Das innere Integument ist homolog dem In- 
dusium bei den Farnen. 2. Das äußere Integument ist der Grundspreite 
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des Ovularblättchens äquivalent. 3. Das Ovularblättchen selbst ent- 
spricht dem sorustragenden Blattzipfel der Farne. Früher glaubte 
CELAKOVSKŸ „das Ovulum von einem Farn, dessen Sporangien auf der 
Oberseite von Laubblattzipfeln entsprangen, ableiten zu müssen“. 
1884 (4) widerruft er diese Ansicht, nachdem er erkannt hat, daß „das 
Ovulum vom Sporangium der Ophioglosseen hergeleitet werden müsse‘. 
und daß seine Endstellung die ursprüngliche sei. Wenn er auch ,,in der 
Verlaubung des Ovulums keinen Rückschlag zur atavistischen Form 
mehr erblicken kann“, hält er doch nach wie vor an der morphologischen 
Brauchbarkeit der Oolysen fest und sieht in ihnen Parallelen zur phylo- 
genetischen Entwicklung der Farnsporangien, ,,die ein glänzendes Zeug- 
nis für die Deszendenztheorie abgeben“. 

So lückenlos und scharfsinnig nun CELAKOVSKŸ auch seine Beweis- 
führung gestaltet und soviel Bestechendes sie namentlich in der Gegen- 
überstellung der ähnlichen Formen an Farnsorus und Ovulum aufweist, 
so kann dies doch nicht über die Schwächen der Theorie hinwegtäuschen. 
Vor allem erheben sich prinzipielle Einwände gegen die Beweisführung 
auf Grund teratologischer Befunde. Schon PEyerrscx (26) wandte sich 
dagegen, daß Abnormitäten den Wert des normalen Ovulums bestimmen 
sollten. Derselben Meinung ist GOEBEL (8). Er betont, daß wir gesundes 
Wachstum nicht durch Abnormitäten erklären können; vielmehr müssen 
wir versuchen, diese durch Vergleich mit der normalen Entwicklung zu 
deuten. Die Vergrünungen sind nach ihm Beispiele, ,,wie ein ursprüng- 
lich reproduktives Organ vegetativ werden kann. Wenn damit gemeint 
ist, daß die Vergrünungen zeigen, daß eine bei den jetzigen Pflanzen la- 
tent vorhandene Umbildungsfähigkeit auch in der Stammesgeschichte 
sich geäußert haben kann, so wird dagegen nicht viel einzuwenden sein; 
denn tatsächlich können wir die Vorgänge der Vergangenheit nur nach 
den in der Gegenwart stattfindenden beurteilen“. 

Solche Überlegungen halten uns davon ab, in den Vergrünungser- 
scheinungen eine rückschreitende Metamorphose suchen zu wollen, die 
zum Ausgangspunkt einer Entwicklungsreihe führt. Wer bürgt dafür, 
daß die Metamorphose trotz der Vereinfachung, der sie zustrebt, nicht in 
einer ganz anderen Richtung verläuft? Die Ursache der Heteromorphosen 
ist eben eine krankhafte. Dabei treten unkontrollierbare Einflüsse auf, 
die eine neue Entwicklungstendenz hervorrufen, nämlich die des vege- 
tativen Wachstums. Wir können aber nicht mit Sicherheit feststellen, 
daß die daraus hervorgehenden neuen Formen sich genau mit denen 
decken, die möglicherweise bei der phylogenetischen Entwicklung des 
Organs durchlaufen wurden. 

Dann aber läßt sich in der Bewertung der umgebildeten Samenan- 
lagen auch eine Überspannung des morphologischen Prinzips erkennen. 
Selbstverständlich ,,verharren auch die Bildungsabweichungen“, wie 
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WiGAND (a. a. O.) sich ausdrückt, „innerhalb des allgemeinen Bildungs- 
gesetzes“. Darum können aus den Samenanlagen nur Blätter, aber weder 
Sprosse noch Wurzeln hervorgehen. Doch aus der bloßen Ähnlichkeit 
eines Gebildes mit anderen Organen lassen sich noch keine homologen Be- 
ziehungen ableiten. Wenn wir das tun wollen, haben wir die Vergrü- 
nungen nicht einmal nötig; denn in dem Sporocarp von Azolla z. B. liegt 
ein Gebilde vor, bei dessen Betrachtung wir sofort an das Ovulum der 
Angiospermen erinnert werden. Verfolgen wir aber schrittweise die Ent- 
stehung der Heteromorphosen, wie nachher geschehen soll, so werden wir 
trotz der Übereinstimmung mancher Formen mit gewissen Farnsori doch 
erkennen, daß hier andere Zwangsläufigkeiten vorhanden sind. Darum 
sind auch die mit peinlicher Sorgfalt aufgestellten Beobachtungsreihen 
ÜELAKovsKYs durchaus nicht von so großer Beweiskraft für die Homo- 
logie des Farnindusiums mit dem Integument. Es entstehen ja noch mehr 
Formen als die für den Vergleich angegebenen (Abb. 55), die vielleicht 
noch andere Deutungen zuließen, wenn man sie nicht geradezu als Mon- 
strositäten betrachten will. Jedenfalls führt aber die Heranziehung der 
zeitweilig an Fliederblättern beobachteten kappen- und becherartigen 
Bildungen zu weit, so sehr sie auch äußerlich an Becherindusien und ver- 
grünte Ovula erinnern. Diese durch irgendwelche Störungen des Vege- 
tationspunktes hervorgerufenen Formen sind doch wohl ohne Belang für 
die morphologische Deutung der Samenanlage. 

Obwohl wir jetzt davon abgekommen sind, in den Oolysen unter dem 
Gesichtspunkt der vergleichenden Morphologie aufschlußreiche ,,ata 
vistische Rückschläge“ zu suchen, lohnt es sich immer noch, sich mit 
ihnen zu beschäftigen. Denn in der konsequent durchgeführten Umge- 
staltung ihrer ganzen Infloreszenz können die Reseden aufs beste die 
Korrelationen veranschaulichen, die zwischen den Teilen einer Blüte 
bestehen, und wie sie schrittweise gelöst werden, wenn der bestimmende 
Faktor ausfällt. Dahin gehört z. B. das schon erwähnte Radiärwerden 
der Blüten durch Hemmung von Diskus und Basalschuppe. Das ,,Bil- 
dungsgesetz‘‘, um den WicanDschen Ausdruck zu gebrauchen, zielt in 
der gesunden Pflanze auf die Entwicklung von Geschlechtsorganen hin 
mit dem ganzen verwickelten Apparat, der ihre Funktionsfähigkeit ge- 
währleistet. Wenn die Vergrünung einsetzt als Folge einer Reiz- 
wirkung, die nach GOEBEL (8) „andere organbildende Stoffe in die Organ- 
anlage einwandern läßt‘, so fordert sie die vollständige Unterdrückung 
der Fortpflanzungsorgane und dafür die Entfaltung von Blattwirteln. 
Makro- und Mikrosporen werden nicht mehr ausgebildet oder, wo sie 
schon vorhanden sind, in ihrer Entwicklung plötzlich unterbunden. Aber 
auch die Sporangien bleiben auf der Stufe stehen, auf der sie von der Ver- 
grünung befallen wurden. Nur die Sporophylle können noch eine Um- 
wandlung erfahren ; so übernehmen z. B. die Fruchtblätter die Rolle der 
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Sepala. Beachtenswert ist, daB von dem Augenblick der krankhaften 
Beeinflussung an überhaupt keine Ovula mehr angelegt werden, wogegen 
in den höchsten Stufen der durchwachsenen Blüten immer noch Mikro- 
sporophylle mit sporogenem Gewebe entstehen, das allerdings nie mehr 
bis zur Differenzierung der Pollenkörner gelangt. Daraus geht hervor, 
wieviel empfindlicher der ganze Apparat der Samenanlage gegen Stö- 
rungen ist. 

Untersuchen wir Schnitte durch eine normale Samenanlage von 
Reseda, so ist schon auf einem sehr frühen Stadium die Archespor- 
mutterzelle durch die Größe ihres Zellkerns von den Nachbarzellen zu 
unterscheiden (Abb. 56/I). Sie entsteht hypodermal und wird allmählich 
durch lebhafte Teilungen, die in den Zellen der Placenta unter ihr statt- 
finden, immer mehr auf einer Art Sockel über diese hinausgehoben. 
CeLakovsKY bezeichnet dieses Gebilde als Ovularblättchen und setzt es 
der sorustragenden Spreite der Farne homolog. Dem ist aber entgegen- 
zuhalten, daß dann eine Unstimmigkeit zwischen den Placenten besteht. 
Bei den Farnen wird die Placenta oder, wie man sie früher nannte, das 
Rezeptakulum von einer Ader des fertilen Blattes gebildet. Ihr sitzt der 
Sorus unmittelbar auf, während das Indusium aus der Epidermis oder 
dem Rezeptakulum geliefert wird. Bei den Samenanlagen dagegen ist ein 
Zwischenglied zwischen Placenta und Sporangium eingeschaltet, eben das 
Ovularblättchen oder, wie man es vielleicht richtiger nennen könnte, der 
Sporangiumträger. Das Integument wird auch nicht von der Placenta, 
sondern von diesem gebildet und beide sind auch in der Vergrünung noch 
scharf unterschieden. Frühzeitig schon kann man an dem Sporangium- 
träger eine im Wachstum geförderte und eine geminderte Seite erkennen 
(Abb. 56/11). Die Integumente erscheinen zunächst nur auf der geförder- 
ten Seite, also der Placenta abgewandt, und zwar treten bei Reseda 
inneres und äußeres sehr rasch hintereinander auf (Abb. 56/III). Später 
bleibt das äußere Integument gegenüber dem inneren eine Zeitlang im 
Wachstum zurück. Von der geförderten Seitegreift die Integumentbildung 
nur ganz allmählich ringwallartig auf die geminderte über. Namentlich 
das äußere Integument schließt sich erst verhältnismäßig spät, wenn die 
Einkrümmung der Samenanlage schon sehr stark geworden ist. Aus 
diesen Eigentümlichkeiten heraus lassen sich die Haupttypen der Bil- 
dungsabweichungen leicht verstehen. In der obersten Gruppe von 
Samenanlagen in Abb. 57 war das innere Integument vollständig, das 
äußere nur auf der Plusseite des Sporangiumträgers angelegt, als die Ver- 
grünung einsetzte. Diese bringt nur mehr eine Streckung des Organs zu- 
wege, aber keine Weiterentwicklung in der vorher vorhandenen Rich- 
tung. Daher das deckblattartige Aussehen des äußeren Integuments, was 
eine Knospe vortäuschen könnte. Daß aber keine solche vorliegt, geht 
aus der Beschränkung ihrer Wachstumsfähigkeit hervor. Ich konnte bei 
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Reseda auch nirgends Zellgruppen in den Achseln der Integumente fin- 
den, die sich in der Vergrünung weiter entwickelt hätten (vgl. GoEBEL, 
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Abb. 56/II. Abb. 56/III. 


Abb. 55. 





Abb. 58. 


Abb. 55. Monstrüs gewordene Samenanlage aus 
einer vergrünten R. Phytewma. — Abb. 56. 
Normale Entwicklung der Samenanlage von 
R. complicata. A Archesp tterzelle, aI 
äußeres Integument, i/ inneres Integument. 
— Abb. 57. R. Phyteuma mit stufenweise ab- 
Abb. 57. geänderten Samenanlagen aus einem vergrün- 

ten Fruchtknoten. N Narbe, Pl Placenta, n 

Nucellus, iJ inneres Integument, aJ äußeres Integument, h Vegetationspunkte auf der Placenta, 
f dieselben blattartig entwickelt, L Lappen der Placenta. — Abb. 58. R. lutea. Durch die Vergrü- 
nung in ihrer Entwicklung gehemmte Samenanlage. N Nucellus, iJ inneres, a J äußeres Integument. 


Organographie 1928, I. Bd., 8.445 oben). Die zweite Gruppe der ent- 
arteten Samenanlagen von Abb. 57 zeigt gegenüber der ersten keinen we- 
sentlichen Unterschied. Es ist nur die Streckung, da sie jüngeres Gewebe 











Beiträge zur Kenntnis der Resedaceenblüte und -frucht. 557 


hatten, noch auffälliger. Hier mögen auch die merkwürdigen, meist mit 
dem verlängerten Funiculus verwachsenen Blattgebilde besprochen wer- 
den, die als Funicularspreiten in der Literatur öfters erwähnt werden. 
Manchmal nimmt bei der Vergrünung auch die Placenta selbst noch am 
Wachstum teil. Sie bildet sich nach beiden Seiten in gewellten Spreiten 
aus, die sogar scheiden- und taschenartig werden können. Auf ihrer 
Oberfläche treten kleine Höckerchen embryonalen Gewebes auf, h in 
Abb. 57, die, wenn sie an den Funiculus einer Samenanlage zu liegen 
kommen, mit diesem verschmelzen und emporwachsen. Daß diesen Ge- 
bilden keine morphologische Bedeutung beizumessen ist, erhellt schon 
daraus, daß sie bald unter, bald auf dem Funiculus verlaufen. 

Es bleiben nun noch die völlig blattartigen Formen der dritten Gruppe 
in Abb. 57 zu erklären, die wohl die Ursache zu der Bezeichnung ,,Ovu- 
larblättchen‘ gewesen sind. Sie waren noch sehr jung, als die Vergrü- 
nung einsetzte. Die Minusseite des Sporangiumträgers zeigte noch keine 
Ausbuchtung, auf der geförderten Seite war es lediglich zur Anlage des 
inneren Integumentes gekommen, so daß damit der Nucellus schon 
einigermaßen abgegrenzt war. Da die Differenzierung des ganzen Organs 
noch nicht weiter fortgeschritten ist, steht der blattartigen Ausbildung 
gemäß der neuen Wachstumstendenz nichts im Wege. Die einseitige In- 
tegumentanlage entwickelt sich über den Nucellus hinaus, so daß dieser 
auf die Blattfläche rückt. In dieser Stellung des Nucellus sieht CELA- 
KOVSKŸ einen weiteren Beweis für die Homologie des Ovularblättchens 
mit dem sorustragenden Fiederblättchen eines Farnes. Er schreibt (4): 
„Auch unter den Farnen gibt es kein Beispiel, daß ein flachlaubiges 
Fiederblättchen das Sporangium (oder den Sorus) dauernd auf seiner 
Spitze behielte. Stets rückt es entweder im Verlaufe der Entwicklung 
(bei Schizaeaceen) oder steht es gleich ursprünglich auf der Fläche (und 
zwar Unterseite) des Fiederblättchens. Es ist das also ein allgemeines für 
die Kryptogamen wie für die Phanerogamen gültiges Gesetz. . . . Ein 
Sporenblättchen (also auch ein Ovularblättchen) kann niemals so ver- 
lauben, daß es das Sporangium (Nucellus) an der Spitze behielte, warum, 
das ist schwer zu sagen.‘‘ Nun finden sich aber doch in den vergrünten 
Fruchtknoten Oolysen, an denen der Nucellus tatsächlich die Spitze 
bildet (Abb. 52/IV und 57/III). Allerdings entwickelt sich zu beiden 
Seiten die Spreite des Sporangiumträgers über den Nucellus hinaus; aber 
wie CELAKOVSKŸ selbst angibt, kommen auch schwächliche, nicht laubige, 
sondern stielférmige Ovularblattchen vor, dieeinendständigesSporangium 
tragen. Das Verhalten des Nucellus ist, ohne daß man auf die Verhält- 
nisse bei den Farnen zurückzugreifen braucht, leicht zu erklären. Auch 
bei der normalen Samenanlage wächst das Integument über den Nucellus 
hinaus und kann diesen bei einseitiger Ausbildung zur Seite drängen. 
Wie eng die Entwicklung der Integumente an die Makrospore gebunden 
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ist, geht daraus hervor, daß alle speziell der Samenanlage dienenden Bil- 
dungen sofort gehemmt werden, wenn die Vergrünung erfolgt. Daher muß 
aus dem halben Ringwulst ein offenes Blättchen entstehen, das den Nu- 
cellus auf seiner Oberseite, der Placenta zugewendet, trägt. Wo der Nu- 
cellus terminal ist, unterblieb eben die Streckung der Integumentanlage 
und nur der Sporangiumträger schoß tüchtig ins Kraut. Da nun auch 
nucelluslose Blättchen an Stelle der Samenanlagen erscheinen können, 
behauptet CELAKOVSKŸ und mit ihm VELENOVSKY (31), der Nucellus 
entstehe übsrhaupt erst später nach Art der Emergenzen auf dem Ovu- 
larblättchen. Wo er nicht vorhanden ist, sei es eben nicht mehr zu seiner 
Ausbildung gekommen. Anderseits gibt er an, daß ein solches Blättchen 
mehrere solcher Nucelli tragen könne, die also unbedingt sekundär ent- 
standen sein müßten. Bei dem wuchernden Wachstum der entarteten 
Samenanlage kann es natürlich zu solchen Emergenzen kommen 
(Abb. 52/IV). Sie enthalten aber niemals auch nur eine Spur von einer 
Archespor- oder Archespormutterzelle, während solche, wenn auch sehr 
zusammengedrückt, in dem echten Nucellus stets nachzuweisen sind 
(Abb. 58). Dieser sitzt auch bei Reseda immer dem Mittelnerv seines 
Blättchens auf, während die wirklichen Emergenzen über den Blatt- 
rücken zerstreut sind. 

Natürlich ist überall da kein Nucellus mehr zu beobachten, wo die 
Vergrünung noch vor der Integumentanlage erfolgte. Es fehlt ihm dann 
die Abgrenzung. Der Archespormutterzelle, die allerdings schon be- 
stimmt ist, wird der Anreiz zur Weiterentwicklung entzogen. Sie sinkt 
zurück in die Reihe der Nachbarinnen und nimmt teil an dem Aufbau des 
Laubblättchens, das nun sozusagen keine Erinnerung mehr daran besitzt, 
daß seine ursprüngliche Bestimmung eine reproduktive und keine vege- 
tative war. 

Von Integumenten ist bei solch hochgradig umgewandelten Formen 
nichts mehr wahrzunehmen, und wir können daher den Satz CELA- 
KovskYs nicht bestätigen, daß viele vergrünte Ovula keine Spur eines 
Nucellus bilden, wobei die Bedeutung der Iategumente doch dieselbe 
bleibe. Damit ergibt sich von selbst, daß nicht das Ovularblättchen das 
primäre ist, an dem der Nucellus je nach Bedarf gebildet wird, sondern 
das Archespor, das den Anstoß zur Entwicklung der Integumente gibt. 

Auch das Auftreten von Spaltöffnungen ist nicht ohne Interesse für 
die Beurteilung der Vergrünungen. An den Integumenten unterscheiden 
wir nach ihrer Anlage Ober- und Unterseite. Das innere Integument 
schließt mit seiner Oberseite den Nucellus ein. Verlaubt es, solange es nur 
einseitig angelegt ist, muß es, wie schon erörtert wurde, den Nucellus 
ebenfalls auf seiner Oberseite behalten. Wie steht es aber mit dem äuße- 
ren Integument? CeLakovskŸ sieht es an als durch Verzweigung aus der 
Wand des inneren Integumentbechers entstanden. ,, Der eine Teil wächst 
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als Becherwand weiter, der andere erhebt sich aber spreitenartig als Fort- 
setzung des unteren blattartigen Teils des Ovularblättchens. Beide Teile 
differenzieren auf den einander zugekehrten Flächen nach dem Gesetz 
der sogenannten Spreitenverkehrung homologe Blattseiten und zwar die 
physiologischen Blattunterseiten.‘ Um also das Gesetz der Spreitenver- 
kehrung anwenden zu können, müssen wir die äußeren Integumente als 
flächenbürtige Blattsprossungen betrachten. Es zeigen aber sowohl die 
normalen Samenanlagen als auch die Vergrünungen, daß das äußere nicht 
dem inneren Integument, sondern dem obersten Teil des Funiculus ent- 
springt. Ober- und Unterseite benennen wir nach ihrer Anlage. Ana- 
tomisch unterscheiden sie sich bei Reseda weder an dem drei- oder mehr- 
schichtigen inneren, noch an dem zweischichtigen äußeren Integument. 
Daß während der Samenreife die äußerste Zellschicht des inneren Inte- 
gumentes noch eine besondere Ausbildung erfährt, die mit ihrer Festi- 
gungsaufgabe zusammenhängt, gehört nicht hierher. Erst wenn die Ver- 
grünung schon ziemlich weit fortgeschritten ist, entwickeln sich an den 
Integumenten auch Spaltöffnungen, aber nicht auf den nach dem Gesetz 
der Spreitenverkehrung einander zugewendeten Seiten, sondern auch 
beim äußeren Integument zuerst auf der nach unten gewendeten Außen- 
seite. 

Mit der zunehmenden Verblattung des allein übrig gebliebenen inne- 
ren Integumentes werden auch die Spaltöffnungen immer zahlreicher. 
Sie sind nun auf beiden Seiten zu finden, was ja auch der anatomischen 
Gleichheit von Ober- und Unterseite beim jungen gesunden Integument 
und der Eigenart der Laubblätter, deren Bildung die Vergrünung zu- 
strebt, entspricht. Spaltöffnungen finden sich ferner auf beiden Seiten 
des ganz laubblattartig gewordenen Sporangiumträgers, auf der Placenta, 
namentlich da, wo auch sie blattartige Wucherungen aufweist, und auf 
beiden Seiten der Carpelle. Diese Spaltöffnungen sind also nichts, was im 
Grundtypus eines zur Samenanlage modifizierten Blattes gelegen wäre, 
sondern sie sind von der reuen Entwicklungstendenz den in ihrer eigenen 
Ausgestaltung gehemmten Fruchtblätiern aufgezwungen, deren neue 
Aufgabe es ist zu atmen und zu assimilieren. 

Mit diesen Darlegungen soll nicht gesagt sein, daß den Bildungsab- 
weichungen überhaupt keine Bedeutung zuzuschreiben wäre. Sie sind 
immer interessant, weil sie eine neue Möglichkeit unter den vielen dar- 
stellen, die der schöpferischen Natur zur Verfügung stehen. Die experi- 
mentelle Morphologie sucht Bildungsabweichungen sogar hervorzurufen, 
indem sie nach bestimmten Überlegungen Änderungen an den Pflanzen 
oder ihrer Umwelt herbeiführt. Hier kennen wir dann nicht nur die Wir- 
kungen, sondern auch die Ursache. Im Falle der Vergrünung bei den Re- 
seden ist diese aber noch dunkel. Deshalb bleibt es zunächst die Haupt- 
aufgabe, den Grund der plötzlichen und so tiefgreifenden Wachstums- 
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änderung aufzudecken. Solange das aber noch nicht geschehen ist, 
müssen die entstehenden Formen mit Vorsicht bewertet werden. Der 
sicherste Weg zur Deutung normaler Organe ist deshalb immer noch die 
vergleichende te, wenn dies auch von Czxa- 
KOVSKŸ (4) zugunsten der Anomalien bestritten wurde. 


Zusammenfassung. 

Die Dorsiventralität der Resedenbliite ist schon am Vegetations- 
punkt zu erkennen und beherrscht die ganze Entwicklung bis zum Auf- 
blühen der Antheren. Diese entstehen auf einer wulstartigen Erhöhung 
des Blütenbodens und sind größtenteils ohne feste Beziehungen zu Kelch 
und Krone. Ihre Anlage geschieht von der geförderten adaxialen Seite 
aus auf beiden Seiten in einer Reihe nach vorn. Das erste Staubblatt ist 
oft gegen seine Nachbarn zurückgerückt und zeigt damit noch Andeutung 
einer diplostemonen Stellung. Bei den übrigen läßt sich eine Zwei- 
reihigkeit nicht mehr nachweisen. Ihre Zahl richtet sich nach dem zur 
Verfügung stehenden Platz auf dem Ringwulst; daher die großen 
Schwankungen innerhalb einer Art und sogar innerhalb einer Inflores- 
zenz. Eine Vermehrung der Antherenzahl durch Dedoublement findet 
nicht statt; es besteht, abgesehen von dem hintersten medianen Staub- 
blatt, auch keine Alternanz zwischen den Gliedern des Androeceums und 
der Blütenhülle. 

Allein R. luteola weicht von den übrigen Reseden dadurch ab, daß auf 
die eben beschriebene Weise nur vier Stamina entstehen, die sekundär 
den Ausgangspunkt von weiteren Staubblattanlagen bilden. Diese An- 
ordnung in Sektoren ist ebenfalls eine Folge der eigenartigen Form und 
Entwicklung des Blütenbodens. Wenn hier tatsächlich zwei Staubblatt- 
kreise vorhanden sind, so zeigt doch deren Entstehung, daß sie mit der 
gewöhnlichen Zweireihigkeit nichts zu tun haben. 

Die Staubblätter der Reseden führen während der Reife Bewegungen 
aus. Sie krümmen sich zunächst unter dem Einfluß der Schwerkraft nach 
unten und nähern sich dann wieder in der Reihenfolge ihrer Entstehung 
dem Fruchtknoten. Die Antheren machen während des Öffnens eine 
Drehung um 90° durch. Bei manchen Arten verfärben sie sich während 
der Bewegung wiederum entsprechend ihrer Anlage, was auf dem Ver- 
schwinden des im Endothecium befindlichen Carotins beruht. Diese Be- 
wegungen sind als Entfaltungsbewegungen aufzufassen. 

Die Reseden werden durch Insekten, hauptsächlich kurzrüsselige 
Dem, bestäubt. Die Blüten sind sternotrib. Die auf den Narben reich- 

lich ausgetretenen Pollenschläuche machen den nächsten Weg auf dem 
Leitungsgewebe, das sich in den Winkeln der eingebogenen Ränder an 
den Fruchtblattspitzen befindet. Im Fruchtknoten selbst dient die ganze 
innere Epidermis als Leitungsgewebe. Es besteht porogame Befruchtung. 


L. Hennig: 
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Sehr früh verschwinden die Antipoden. Der Eiapparat zeichnet sich 
durch den großen sekundären Embryosackkern aus, der in unmittelbarer 
Nähe unter dem unscheinbaren Eikern an dem zwischen den Synergiden 
einspringenden Winkel sitzt. Die Eizelle ist etwas seitlich an der Wand 
des Embryosacks angeheftet. 

Der Embryo gestaltet sich nach dem Cruciferentypus. Es wird zu- 
nächst nukleares, dann zelluläres Endosperm gebildet, aber durch den 
Embryo fast ganz wieder aufgezehrt. Der chalazale Teil des Nucellus ent- 
wickelt gegen den Embryosack hin drüsenartig sezernierende Zellen mit 
hypertrophierten Kernen und dient so als Nährgewebe. Auch die nahe 
verwandten Cruciferen besitzen ein Nährgewebe derselben Abstammung. 

Das viel erwähnte ,,Loch“ im Resedenfruchtknoten ist nichts anderes 
als die Griffelöffnung anderer Pflanzen. Der Griffelabschnitt wird mit in 
das Breitenwachstum der Fruchtblätter einbezogen, es kommt also zu 
keiner Griffelbildung. Nach der Befruchtung tritt eine Erweiterung der 
Öffnung durch die gleichmäßige Entwicklung der Fruchtblätter ein, bei 
R. luteola auch durch die Ausdehnung des oberen Placentargewebes. 

Die Zentralplacenten der apocarpen Gynaeceen von Caylusea und 
Astrocarpus lassen sich als Wachstumshemmungen in Beziehung zu den 
Fruchtknoten der übrigen Reseden bringen. 

Die Reseden neigen zur Vergrünung mit allen Folgeerscheinungen der 
Oolyse, Durchwachsung und Verlaubung. 

Mit der Vergrünung setzt die Unterdrückung der sexuellen Potenzen 
ein zugunsten einer reichen vegetativen Weiterentwicklung. 

Alle noch im Wachstum befindlichen Blütenteile können deshalb in 
gewissen Grenzen umgewandelt werden. Nucellus und Pollentetraden 
aber gehen zugrunde. Dagegen werden schon befruchtete Samenanlagen 
von der Vergrünung nicht mehr erfaßt. Frühzeitige Vergrünung führt zur 
Sterilität der Pflanze. 

Die Ursachen dieser Anomalien können entgegen der Ansicht von 
PEyRITscH noch nicht mit Sicherheit festgestellt werden. Beeinflussung 
durch Insekten im Zusammenhang mit besonderen Standortsbedingungen 
(gut gedüngter Boden) ist wahrscheinlich. 

Die Entartungen der Samenanlage können nicht als Rückschläge auf- 
gefaßt werden, die zuverlässigen Aufschluß über ihre phylogenetische 
Entwicklung zu geben vermöchten. Für den Anschluß der Angiospermen 
sind sie also nicht von überzeugender Beweiskraft. 

Sie müssen vielmehr mit Hilfe des normalen Ovulums erklärt werden; 
denn sie zeigen die Korrelationen auf, die zwischen dessen einzelnen 
Teilen bestehen. 

Die Entwicklungsmôglichkeit der vergrünenden Samenanlagen ist be- 
schränkt. Neue Vegetationspunkte treten an ihnen nicht auf; deshalb 
wachsen sie auch nie zu blüten- oder blättertragenden Sprößchen aus 
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Der Nucellus kann nicht als Emergenz eines Ovularblättchens ange- 
sehen werden, wie CELAKovsKkY (4) annahm. Unrichtig ist auch die An- 
sicht VELENOVsKYs (31), daß die Integumente sich zuerst bilden und an 
ihnen erst später der Nucellus entsteht. 

Das innere Integument läßt sich nicht mit Bestimmtheit als Homolo- 
gon zu den Farnindusien nachweisen. 

Richtunggebend für die Ausgestaltung der ganzen Samenanlage ist 
vielmehr die Makrospore. Der Nucellus ist, wenn auch in bescheidenem 
Ausmaß, zuerst vorhanden und erfährt durch das unter ihm sprossende 
innere Integument nur seine Abgrenzung. Das äußere Integument kann 
nicht als Verzweigung aus dem inneren aufgefaßt werden. Das nucellus- 
lose ,,Ovularblattchen“ ÜELAKOVSKYs ist kein Integument, sondern ein 
neues Gebilde, das aus den embryonalen Zellen entstand, bei denen der 
Einfluß der sehr jungen Makrospore sich nicht mehr geltend machen 
konnte. 


Zum Schluß sei es mir gestattet meinem hochverehrten Lehrer, Herrn 
Geheimrat Professor Dr. v. GOEBEL, meinen ehrerbietigsten Dank auszu- 
sprechen für das meinen Studien entgegengebrachte Interesse und die 
vielen Anregungen, die ich bei Bearbeitung vorliegender Fragen von ihm 
erfahren durfte. 
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ELEKTRISCHE POTENTIALDIFFERENZEN AN PFLANZEN. 
Von 
Kärue KÜMMEL. 
Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. September 1929.) 


Elektrophysiologische Untersuchungen an Pflanzen haben jahr- 
zehntelang geruht. In den letzten Jahren haben sie durch Loes und 
BEUTNER neues Interesse gewonnen und durch Kerrer und seine 
Schüler einerseits, durch OSTERHOUT und seine Schule andererseits 
bemerkenswerte Ergebnisse erbracht. Insbesondere die Frage nach dem 
Auftreten von Potentialen an und in der Einzelzelle hat Beachtung ge- 
fınden. Meine eigenen Studien schließen sich an die Untersuchungen von 
Professor Jost über elektrische Potentialdifferenzen an der Einzelzelle 
an. Aufgabe war, die dort mitgeteilten Beobachtungen sicher zu stellen 
und zu verbreitern. Während der Arbeit erschienen eine Reihe von Ab- 
handlungen auf diesem Gebiet von LUNDBLAD, OSTERHOUT, GICKEL- 
HORN, UMRATE und anderen. Auf diese war Rücksicht zu nehmen. 


1. Konzentrationseffekt. 


Konzentrationseffekte waren schon vor BEUTNER durch die Unter- 
suchungen Mac DonaLps an exstirpierten Nerven und Muskeln bekannt 
geworden. Während sich aber diese Beobachtungen nur auf tierische Or- 
gane beschränkten, ist es BEUTNERs Verdienst, zum erstenmal Kon- 
zentrationseffekte auch an pflanzlichen Objekten aufgezeigt zu haben. 
Die Werte, die er erhielt, zeichneten sich durch Höhe, Konstanz und gute 
Reversibilität vor den an tierischen Objekten gewonnenen aus. BEUTNER 
führte seine Versuche vornehmlich an unverletzten Objekten mit derber 
Kutikula aus wie Apfel, Tomate und Blättern von Ficus elastica. 

Methode. Die Versuch dnung war kurz folgende: Ein Pflanzenteil, z. B. 
ein Apfel, tauchte in eine Schale, die hintereinander mit Lösungen verschiedener 
Konzentration gefüllt wurde. Die eine Kalomelelektrode leitete von der Flüssig- 
keit in der Schale ab, die andere stand mit der Oberfläche des Apfels durch einen 
Tropfen KCI-Lôsung in Berührung. Als Meßinstrumente benutzte er den Binant 
oder das Kapillarelektrometer. Die meisten Untersuchungen stellte BEUTNER 
(1920, S. 63) mit Chloriden an, daneben noch mit anderen anorganischen und 
organischen Verbindungen. Im allgemeinen wird über einen einzigen Versuch 
an jeder Pflanze berichtet, nur bei Ficus sind mehrere ausgeführt worden. Die 
beobachteten elektromotorischen Kräfte lagen zwischen 59 und 150 MV. Im 
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folgenden seien die an Ficus gewonnenen Werte zusammengestellt; sie zeichnen 
elektromotorischen 


sich durch ziemlich gute Regelmäßigkeit des Ansteigens der 
Kraft mit der Zunahme der Verdünnung aus. 




















KCl NaCl CaCl, BaCl, MgCl, uci 
4.1 
5 “10 0,009 | 0,012 | 0,001 | 0,003 
ee ' 
1075 0,020 | 0,023 | 0,012 | 0,011 | 0,014 | 0,026 
ae 
5 250 0,031 | 0,036 |- 0,020 | 0,023 | 0,022 | 0,040 
1 1 
350 1250 0,035 | 0,038 | 0,030 | 0,029 | 0,023 | 0,040 
Gesamtänderung: 
1 1 
10 ~ 1350 0,086 | 0,097 | 0,062 | 0,063 | 0,059 | 0,106 Volt 











BEUuTNeR begnügte sich aber nicht mit dem Auffinden solcher Potentiale an 
der Pflanze, sondern versuchte auch, sie durch Modellversuche verständlich zu 
machen. Und tatsächlich gelang es ihm ja auch, Konzentrationseffekte ahnlicher 
Größe an gewissen „Ölen“ zu erhalten. Damit war im Prinzip das Verständnis 
der bioelektrischen Vorgänge, speziell also des Konzentrationseffektes gewonnen; 
wo aber die wirksame Membran in der Pflanze zu suchen sei, war noch nicht 
gesagt. MICHAELIS und seine Mitarbeiter (Biochem. Z. 1925/26) haben gezeigt, 
daß kutikulaähnliche, tote Stoffe Konzentrationseffekte geben können. Daß aber 
gerade beim Apfel jedenfalls die Kutikula nicht allein wirksam ist, sondern daß 
die Protoplasmahaut eine maßgebende Rolle spielt, haben HôBER (1926, S. 732) 
und Jost (1926/27) betont. Um diese Rolle weiter zu studieren, waren Ver- 
suche an Wasserpflanzen von Interesse, die eine schwache Kutikula haben. Solche 
Untersuchungen liegen von Jost (1927) an Chara und von LunpBLap (1927) an 
Vallisneria vor. 


a) Chara. 


Jost arbeitete mit einzelnen Internodialzellen von Chara coronata. 
Seine Methode ist von mir im wesentlichen übernommen worden und soll 
weiter unten beschrieben werden. Jost erhielt mit KCl und CaCl, Kon- 
zentrationseffekte wie BEUTNER, wobei die konzentriertere Lésung nega- 
tiv war gegen die verdünntere. Im Grad der Negativität waren groBe 
Schwankungen zu verzeichnen; selbst die Zellen einer Pflanze gaben 
keine konstanten Werte, aber doch eine wenn auch nicht vollkommene 
Reversibilitat. 

Eigene Untersuchungen an Chara. Meine Versuche führte ich aus an 
Internodiazellen der rindenlosen Chara coronata. Als Methode benutzte 
ich die Po@GEnDoRFFsche Kompensationsmethode mit dem Kapillar- 
elektrometer als Nullinstrument. Zum Ableiten dienten mir Zinksulfat- 
pinselelektroden. Folgendes Schema möge die Schaltung veranschau- 
lichen (Abb. 1). 

Planta Bd. 9. 38 
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Bei dieser Methode gab ein Teilstrich auf der Meßbrücke 2MV wieder, 
was vollkommen genügte. Die Internodien wurden von ihren Blättchen 
befreit und erst einige Zeit nachher (1 bis mehrere Stunden) zum Experi- 
ment verwandt, weil dann der Verwundungseffekt an den Zellenden ab- 
geklungen war. Darauf wurde die Zelle auf den Vaselinsteg in der Mitte 
eines Paraffinrahmens gelegt und an dieser Stelle gut mit Vaseline abge- 





IH dichtet, um einem Nebenschluß vor- 
o FA zubeugen. Nach rechts und links 


tauchten die Zellenden in die Ver- 
NY suchslösung in den Behältern B, und 
Bs, und von hier leiteten Agarheber 
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Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1. Schaltungsschema Kapillarelektrometer. M Meßbrücke, NE Normalelement, P; P; Pinsel- 
elektroden, KE lektrometer, U Umschalter, V Volt. — Abb. 2. Grundriß der Versuchsan- 
ordnung. GP Glasplatte, PR Paraffinrahmen, Bı Bz Bs B, Behälter für die Versuchsflüssigkeit, A; A: 
Agarheber, V Vaselinbriicke, Z Zelle. 
und B, mit den Pinselelektroden; vgl. den GrundriB der Anordnung 
Abb. 2. Der ganze Paraffinrahmen war auf eine Glasplatte montiert, 
so daB gleichzeitig ein Beobachten 
unter dem Mikroskop méglich war. 
0000" Ein Versuch sei kurz in seinen 
+20) einzelnen Stadien beschrieben: 


Die Zelle wurde zuerst in io KCl 


7 u gelegt, also mes Behälter 2 und 3 
jeweils mit, „Ra gefüllt. Die Zel- 
2 — ch 
CRE 20 





+30 





























u ” % Je verblieb so nur kurze Zeit, etwa 

Abb. 3. Kurve a. Chara coronata. Konzentrations- 4—6 Minuten. In dieser Zeit 
effekt mit KCI gegen 5 KCl. Erklärung im Text. pflegten kleinere Unregelmäßig- 
keiten zu verschwinden und wurde 

ein konstanter Wert erreicht. Dann brachte ich in Behälter 3 der Reihe 


nach Lösungen von igo’ 100% 10008 usw. Währenddessen verblieb die 
Seite in Behälter 2 in der konzentrierteren Ausgangslösung. In den ver- 
dünnteren Lösungen beließ ich die Zellhälften bis etwa 10 Minuten und 


1 In allen Kurven bedeuten die Kreise o einen Wechsel in der Versuchs- 
flüssigkeit. 
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manchmal auch etwas länger. Die Ergebnisse einiger Versuche seien zu- 
nächst einmal graphisch dargestellt (Abb. 3). Die Kurven zeigen, daß in 
jeder einzelnen Konzentration sich nur selten ein auch nur für einige Minu- 
ten konstanter Wert einstellt (Abb. 3, Kurve a); vielmehr kann manch- 
mal nur eine allmähliche Verlangsamung des Anstieges (Abb. 3, Kurve b), 
manchmal aber auch nach Erreichung eines Maximalwertes wieder ein 
Fallen eintreten (Abb. 3, Kurve c). Es ist also in vielen Fällen sehr 
schwierig und willkürlich, einen bestimmten Wert als charakteristisch 
fir eine bestimmte +59 
Konzentration anzu- 
geben. Abermanmuß 
das doch tun, wenn 
man die verschiede- 
nen Versuche verglei- +3 J 
chen will, und so wur- 
den im allgemeinen 
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die höchsten innerhalb 
von 10—20 Minuten 
erreichten Werte in *” Le D: 
die Tabellen aufge- | (| | 
nommen. 2 0 | 

Serie 1. KCl. Die & BE ii, uw 
ersten Versuche wur- " [ 
den Ende Februar, cn = 

| 2 urve b. Kurve c. 

Anfang März 1928mit Abb. 3. Chara coronata. Konzentrationseffekt mit KC] gegen 
KCl ausgeführt. In 55 KCl. Erklärung im Text. 


14 Versuchen von 19 

ließ sich deutlich ein Zunehmen des Effektes bei steigender Verdünnung 
nachweisen. Tabelle 1 bringt ausführlich die in den einzelnen Versuchen 
gewonnenen Maximalwerte von Pflanzen einer jungen Kultur. Sie lehrt 
uns, wie verschieden die Werte an den einzelnen Zellen ausfallen können, 
aber die Mittelwerte steigen doch annähernd proportional mit der Ver- 
dünnung an: 


n n 
za” -.  —-126MV 
10" 0 Diff. 22,4 MV 
n n F 
———— =362 „ 
10 1000 my = 
n n 
De Er = 55,8 ” 
10 10 000 ‘ 10,6 er 
n n Pi 
10 100000 064 » 


Ein ähnliches Ansteigen sieht man auch fast in jedem einzelnen Ver- 
such, nur 14 und 15 sind auffallend anders. Außerdem pflegt die äußerste 
38* 
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Verdünnung -755555 keinen großen Effekt mehr zu geben. Die Re- 
versibilität wurde in diesen Versuchen nicht geprüft. Nach anderweitigen 
Erfahrungen darf man annehmen, daß sie unvollkommen sein wird. 


Tabelle 1. Serie 1. Konzentrationseffekt mit KCl an Chara. 











n n n n n n 

Kal 5 seem: 10 100 1000 10000 | 100000 
Versuch 1 - 1 + 10 + 21 + 40 + 38 
pan 2 — 4 + 14 + 32 + 4 + 45 

” 3 +4 + 13 + 29 _ _ 

pe 4 + 6 — + 10 + 24 _ 

PN 5 +4 + 8 _ _ a 
” 6 +7 + 11 + 12 + 37 + 35 

pe 7 + 7 + 11 + 16 + 23 + 33 

” 8 + 8 + 10 + 26 + 36 + 38 

ö 9 +5 +5 + 16 + 31 + 27 

» 10 - 1 + 4 + 18 + 32 + 39 

PA 11 + 2 + 14 + 28 + 38 + 2 

> 12 0 + 12 + 25 + 31 ~ 

= 13 — 1 + 10 + 27 + 43 + 4 

à 14 - + 13 + 28 + 17 = 

ro 15 0 + 7 + 17 + 12 _ 

16 + 4 + 1 + 8 _ _ 

é 17 - 1 + 9 + 20 + 28 + 30 

i 18 + 2 + 9 + 22 + 28 + 28 

ra 19 + 2 + 6 + 12 + 21 + 27 
+43 +166 +367 + 484 +426 

Mittelwert in Teil- 
strichen . . . . + 23 + 92] + 204) + 30,2| + 35,5 
Mittelwert — 7 in 

SA gr dr + 138| + 36,2) + 55,8| + 66,4 

















Sehr alte, stark inkrustierte Internodien einer anderen Kultur zeigten 
nur in einigen Versuchen guten Konzentrationseffekt, bei anderen war er 
gering oder fiel ganz aus. Im allgemeinen sind die Effekte ähnlich, 
wenn auch etwas kleiner als die der Tabelle 1. Die Maximalwerte sind im 


Mittel folgende: 


= 8,6MV 





N Diff, 11,6 MV 
yA 1” 
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Serie 2. CaCl,. Die weiteren Untersuchungen galten dem Konzentra- 
tionseffekt mit CaCl,. Obwohl im allgemeinen KC! als günstig zum Dar- 
stellen von Konzentrationseffekten hingestellt wird, erzielte ich mit dem 
Ca-Salz — was die Steigerung der EMK bei Abnahme der Konzentration 
betrifft — viel größere und gleichmäßigere Werte als mit KCl. Vielleicht 
waren diese Zellen aber auch in besserem Zustand; die Versuche fielen 
schon in die zweite Hälfte des April 1928. Tabelle 2 gibt wieder eine 
Übersicht über die einzelnen Maximalwerte. 


Tabelle 2. Serie2. Konzentrationseffekt mit CaCl, an Chara. 


























n n n n n 

Calls 75 gegen: 10 100 1000 10.000 
Versuch 1 -5 — 16 + 17 + 25 
” 2 +2 + 13 + 40 + 47 

= 3 —8 + 15 + 28 + 50 

= 4 -3 + 17 + 33 + 36 

” 5 +2 + 29 + 40 + 45 

à 6 +5 + 22 | +35 | + 43 

” 7 at + 17 + 35 + 69 

- 8 -3 + 41 + 58 + 70 

” 9 +6 + 51 + 63 + 68 

xp 10 —1 + 7 + 25 + 36 

= 11 +7 + 32 + 43 + 61 

” 12 0 + 40 + 56 + 50 

P 13 -2 + 32 _ _ 
» 14 +1 + 10 + 4 + 52 
+5 +310 +517 +652 
Mittelwert in Teil- 
strichen . . . . +0,36 | + 22,1] + 39,3| + 50,1 
Mittelwert — 5 in 

ne cu + 43,5) + 77,9) + 99,5 


Die Lösungen wurden nach durchschnittlich 10 Minuten gewechselt, 
jedoch wurde in manchen Fällen bis 20 und 30 Minuten gewartet, wenn 
sich ein konstanter Wert oder eine Abnahme nicht einstellen wollten. 
Die einzelnen Versuche verliefen regelmäßiger als bei KCl. Die Zellen 
verblieben während der ganzen Beobachtungszeit in lebhafter Strömung. 
Die Maximalwerte ergaben im Mittel: 


n 

CaCl, 16-200 EM an 
8 m9, 7 
10 1000 Tu - » 216 „ 
n n FA 
10710000 = » 
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Serie 3. Um eine etwaige Schädigung durch konzentriertere Lösung 
auf der nicht behandelten Seite der Zelle auszuschließen, wurde in einer 
dritten Serie der Konzentrationseffekt mit CaCl, in anderer Weise unter- 
sucht, nämlich so, daß die verschiedenen Konzentrationen gegen Lei- 
tungswasser und nicht gegen 5 CaCl, zur Wirkung kamen. Es wurde im 
Versuch so vorgegangen, daß die rechte Seite der Zelle im Behälter in 
Leitungswasser belassen wurde und die Lösungen im Behälter 2 wech- 
selten. Die Mittel der Maximalwerte von 19 Versuchen geben folgende 
Werte für die Reihenfolge (Ltw = Leitungswasser) : 

Ltw-Ltw = Nullpunkt. 
n 





“0 = +38,4 MV 
L - 50 = +328 „ 
Liw- 000 =+25,0 ,, 
Liw- 35 G00 = + 9,0 „ 


Auch hier läßt sich also eine annähernde Proportionalität zwischen 
Potential- und Konzentrationsdifferenz nachweisen. BE die Werte sind 
geringer als oben. Das zeigt sich schon beim ve Ltw—- 16 CaC.. Unser 
Leitungswasser enthält im Maximum etwa 1606 mol Ce à im Liter — man 
sollte also einen Wert von etwa 70 MV erwarten. In Wirklichkeit wurde 
nur 38 MV erzielt. Es läßt sick nicht sicher sagen, ob die Differenz zwi- 
schen dieser Serie 3 und 2 wirklich durch die Einführung des Leitungs- 
wassers bestimmt wird, oder ob — was wahrscheinlich ist und auch durch 
Serie 4 nahegelegt wird — einfach individuelle Schwankungen verschie- 
denen Materiales vorliegen. 

Tabelle 3 bringt nur 6 Versuche dieser 3. Serie, in welchen zum Schluß 
die Reversibilität in 16 CaCl, untersucht wurde. In 4 Fällen ist die Re- 
versibilität durchaus befriedigend, in zweien aber ist der SchluBwert Ltw 
— jp CaCl, bedeutend höher als zuerst. Für diese 6 Versuche sind die 
Mittelwerte wie folgt: 

Liw— 10 CaCl, = 43,0 MV 


Lew - 05 ap Cal, = 37,6 MV 


Ltw— ims CaCl, =25,6MV 


Liw- ng CaCl, = 4,0 MV 


Liw— CaCl, =54,0MV 
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Tabelle 3. Serie 3. Konzentrationseffekt mit CaCl, an Chara, 
von Leitungswasser (Ltw) ausgehend. 





























Lew gegen Iw | 5 | | m |“ 
Versuch 1 +7 + 45 + 41 + 29 + 12 + 41 
is 2 0 + 27 + 20 + 7 - 9 + 24 
Br 3 - 2 + 22 + 23 + 8 - 19 + 23 
PR 4 +5 + 23 + 28 + 26 + 22 + 4 
de 5 +12 + 23 + 11 + 21 + 21 + 26 
a 6 +17 + 27 + 29 + 25 + 24 + 43 
+39 +167 +152 +116 + 51 +201 
Mittelwert in Teil- 
strichen . . . . | + 6,5) + 28 + 25,3] + 19,3) + 8,5| + 33,5 
Mittelwert — Ltw 
Br. 4 2 + + 43 + 37,6) + 25,6) + 40) + 540 


Diese wie auch die Gesamtwerte der ganzen Versuchsreihe zeigen, da8 
zwischen dem Grad der Verdiinnung und der Héhe des Potentials wieder 
eine gewisse Proportionalität besteht. 

Serie 4. Da LunpBLap (1927, S. 65) in seinen Untersuchungen an 
Vallisneria auch von Leitungswasser ausging, zwischen je zwei Lüsungen 
aber Leitungswasser einschaltete und die Blatter sich etwa 10 Minuten 
darin erholen lieB, wurde diese Versuchsfolge auch an Chara-Zellen ein- 
mal gewählt. An sich reagierten die Zellen in dieser Versuchsreihe (vgl. 
Tabelle 4) viel besser als in der Versuchsreihe Tabelle 3, so daB auch 
gleich der Konzentrationseffekt 15 CaCl —Ltw viel héher ausfiel. Aber 
weiterhin macht sich dann ein groBer Unterschied gegeniiber den Ver- 
suchen ohne Zwischenschaltung von Leitungswasser geltend. Die in 
Tabelle 4 angeführten Maximalwerte geben im Mittel folgende absteigende 
Reihe: 

mit Zwischenschaltung von Ltw dagegen ohne Zwischenschaltung 


> 





Liw- 7, CaCl, = +65,4 MV +384MV 
° Diff. 29,4 MV Diff. 5,6MV 
Ltw— 100 CaCl, =+360 „ +32,8 „ 
»” 24,0 ” a ” 7,8 ” 
n 

Ltw-—— CaCl, = +12,0 ,, +25,0 ,, 

nos >... S » 180, 
Ltw- 7 CaCl, =-10,0 „ aoe? 


~ 10000 


Es zeigen also die Werte mit Zwischenschaltung im Mittel eine weit 
bessere Proportionalität als die ohne solche. Aber sie fallen so stark, daß 
der letzte Wert schon negativ ist; und auch bei einer Messung im zwi- 
schengeschalteten Leitungswasser ergibt sich nicht mehr das urspriing- 
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Tabelle 4. Serie4. Konzentrationseffekt mit CaCl, an Chara, von Leitungswasser 
ausgehend unter Einschaltung einer Ruhepause in Leitungswasser (Ltw). 


























Ltw gegen Ltw 5 Ltw ae Ltw a Ltw as Ltw 
in Teilstrichen: 
Versuch 1 |+ 3 }+42 [+23 |+36 |+ 9 |+14 |-16 _ _ 
be 2 |+ 5 [+42 |+14 |+22 |-28 _ _ _ _ 
> 3 |+ 2 [4438 |+ 9 |+49 [+ 9 |+22 |: 4 |+15 |+ 8 
» 4 |-12 [+44 {+10 |+23 |+ 7 |+10 |- 3 |+ 4 |- 1 
» 5 |— 6 I+44 |+ 7 |+19 [+ 9 |+10 |+17 |+12 |+14 
= 6 |— 1 1+27 |+ 7 1+18 |- 8 |- 7 |- 6 |-16 |-15 
a 7 |+ 1 [424 |+ 9 |+17 +3 |+7 |- 2 0 |- 1 
= 8 |+29 1+52 |+ 3 I+4 1-11 |+ 5 |- 6 |- 7 |-11 
de 9 I+ 4 1425 |+ 9 |+14 0 j- 1 |-13 |-17 |-16 
“ 10 I-15 |+10 |- 7 |+ 6 1|-12 |-22 |-24 |-29 |-29 
À 11 I- 9 +16 |-17 |- 5 |- 4 |- 3 0 j-12 |-11 
A 12 1-16 |+16 |- 9 |+17 |-15 0 |- 1 |+ 4 |+2 
pe 13 }+28 |+42 |+18 1|+30 [+20 |-31 [+22 |+28 |+28 
a 14 |- 7 1+39 |- 1 |+ 6 |-11 |-15 |-33 |-23 |-36 
= 15 j— 1 |+46 |+ 8 |+21 |+ 8 |+ 8 |-48 |-48 |-27 
s 16 |-14 [+33 |+ 7 [+31 |+ 3 |+18 |+ 7 |+ 8 |-10 
3 17 |+21 [+52 |+15 |+26 |-15 |+ 4 |- 8 |+3 |+8 
3 18 |+ 2 [+20 |+ 7 |+15 [+24 |4+36 |+ 2 |+ 2 |- 2 
à 19 |+ 6 }+24 I+10 |+16 |+ 2 |+ 9 |+ 7 |+8 _ 
Mittelwert in 
Teilstrichen . |+ 1,01+33,7|+ 6,41+19,0)- 0,5|+ 7,0!1-— 5,3|—- 4,0|- 6,2 
Mittelwert— 
LtwinMV.. +65,41+10,8] +36,0|— 3,0 |+ 12,0 | — 12,6 | — 10,0 | — 14,2 














liche Potential, sondern ein mehr negatives. Ganz ähnliche Ergebnisse 
hat LunpBLap bei Vallisneria mitgeteilt — wir kommen darauf zurück. 

Es ist von Interesse, auch die einzelnen Versuche genauer zu ver- 
folgen. Das kann nur an einigen beliebig herausgegriffenen und graphisch 
dargestellten Beispielen geschehen. Abb. 4, Kurve a und b haben über- 
einstimmenden Charakter. In beiden springt das Abfallen der Kurven 
während der Einwirkung des Leitungswassers weit mehr in die Augen als 
ein Steigen, das man bei Überführung in CaCl, erwarten sollte. Nur die 
erste CaCl,-Einwirkung gibt ein starkes Steigen. Andere Kurven aber, 
z. B. Kurve c Abb. 4, zeigen diese Erscheinung nicht. 

Diese Erfahrung machte es nötig, auch den Einfluß einer abwechseln- 
den Einwirkung von Leitungswasser und CaCl, zu untersuchen, wobei 
aber die Änderung in der Konzentration wegfiel. Um Schädigungen durch 
die Salzlösung zu vermeiden, wurde dabei eine schwache Lösung ver- 
wandt. LunpgLaD (1927, 61ff.) hat als erster bei Versuchen an Vallis- 
neria die Beobachtung gemacht, daß Salze bei längerer Einwirkung eine 
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Abb. 4. Chara coronata. 
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Erklärung im Text. 
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Veränderung an der Zelle bewirken. LUNDBLAD spricht von physio- 
logischen Ionenwirkungen und findet, daß diese allgemein sich darin 
äußern, daß die Zelle nach Rückkehr in Leitungswasser an der bisher 
dem Salze ausgesetzten Seite negativ geworden ist. 

LunpsLap geht so vor. Nach Feststellung der Potentialdifferenzen 
der beiden Blattenden in Leitungswasser wird das eine Ende in 500 
CaCl, gebracht. Zunächst tritt nur eine ganz geringe Veränderung des 
Potentials ein, aber im Laufe einer Stunde sinkt es um 63 MV und bei 
Überführung in Leitungswasser nimmt diese Negativität noch zu. Es 
ist also eine irreversible Negativität eingetreten, die wir als ,,Dauer- 
negativierung von der reversiblen Veränderung unterscheiden wollen. 
Entsprechende Versuche LuNDBLADs mit KCl ergaben auch hier Dauer- 
negativierung. Ebenso verhielten sich Aluminiumsulfat und destilliertes 
Wasser. Man wird also den Schluß ziehen müssen, daß alle reinen Salze 
bei längerer Einwirkung die Plasmahaut schädigen und deshalb wie 
andere schädigende Einflüsse — hierzu wäre das destillierte Wasser zu 
rechnen — zu Negativität führen. Das Merkwiirdige ist aber, daß Lunn- 
BLAD beim gleichen Objekt im zweiten Sommer den genau entgegen- 
gesetzten Effekt mit CaCl, beobachtete. Es nützt wenig, von einem 
Blatt-Typus I zu reden, der in CaCl, negativ und einem Blatt-Typus II, 
der positiv wird — man muß gestehen, daß hier völlig ungeklärte Be- 
obachtungen vorliegen. 

An diese Erfahrungen LunpsLaps knüpfte ich an und machte Ver- 
suche an Chara über den Einfluß längerer und vor allem mehrfach wie- 
derholter Salzwirkung. Wurden die Zellen, während ihr eines Ende in 
Leitungswasser (Ltw) blieb, mit dem anderen —_ mehrfach abwech- 


selnd in Ltw und in verdünnte Salzlösung z. B. [55 KCl gebracht, so er- 


gaben sich keineswegs immer dieselben Werte, 2 dem es traten dauernd 
Anderungen in den abgelesenen Potentialen ein, die indes keine Gesetz- 
mäßigkeit erkennen lassen. Als Beispiel möge Abb. 5 den Verlauf eines 
Versuches in graphischer Darstellung wiedergeben. Der Wechsel zwi- 
schen KCl und Ltw wurde 12mal hintereinander verfolgt und erfolgte im 
allgemeinen in Intervallen von 10 Minuten, nur einmal ist ein längerer 
Aufenthalt in Ltw eingeschaltet. Die Negativierung durch KCI ist hier 
sehr ansehnlich ; sie beträgt etwa — 138 MV. Die Werte der vier ersten 
Ablesungen differieren wenig. Aber beim Zurückbringen in Leitungs- 
wasser stimmen nur die beiden ersten Werte überein, dann werden immer 
mehr ins Negative gehende Werte erhalten. Diese ,, Dauernegativierung", 
die sich durch das Potential in Ltw zu erkennen gibt, nimmt fast bis zum 
Ende der Versuchsreihe immer mehr zu. Gleichzeitig nimmt aber auch der 
Erfolg der KCl-Behandlung immer mehr ab, so daß schließlich nur noch 
— 36 MV statt — 172 MV zu erzielen sind. Die anderen Versuchsreihen 
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mit KCl und ebenso mit CaCl, zeigten zum Teil ähnlichen Verlauf. Aber 
es war auffallend, daß alle die Zellen, welche die oben beschriebene 
„Dauernegativierung‘“ zeigten, einen geschädigten Eindruck machten, 
der sich zuerst in Verlangsamung der Protoplasmaströmung kundgab. 

Es war von Wichtigkeit nachzuprüfen, woher Schädigung und Ne- 
gativierung kamen, ob es die Salzlösung selbst war oder ein anderer Fak- 
tor. Da durch die Untersuchungen von Sex Gupta (1929) über Rheotro- 
pismus nachgewiesen wurde, daß unser destilliertes Wasser auf pflanz- 
liche Organismen mehr oder weniger giftig wirkte, wurden die Versuche 


+ 





Teilstriche 


Abb. 5. Chara coronata. Wiederholte Einwirkung von 75 KCl gemessen gegen Ltw. 
Erklärung im Text. 


über wiederholte Salzwirkung noch einmal mit solchen Salzlösungen an- 
gestellt, die mit reinem Quellwasser verdünnt waren. Es zeigte sich, daß 
die Zellen in solehen Lösungen sehr lange, bis über 24 Stunden gute Strö- 
mung zeigten, während sie sonst in Lösungen mit destilliertem Wasser 
meist schon nach 1 Stunde stark geschädigt waren. Auch in Leitungs- 
wasser litten die Zellen oft. Bevor zur wiederholten Einwirkung von 
einer Salzlösung geschritten wurde, kam zuerst das Verhalten der Zellen 
bei Dauereinwirkung verschiedener Lösungen zur Beobachtung. Es 
wurde bei den Versuchen so vorgegangen, daß die Zellen auf der einen 
Seite dauernd in Quellwasser tauchten, das von Zeit zu Zeit gewechselt 


wurde, während auf der anderen Seite a 100 oder 1000 KCI für die Dauer 


von 1 Stunde zur Einwirkung kam. Es stellte sich bei allen Versuchen 
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nie sofort ein Maximum heraus, sondern die Negativität stieg langsamer 
oder schneller bis zu einem Maximum an und nahm dann allmählich 
wieder ab. Wurden die Zellen dann in Quellwasser gebracht, so sank 
das Potential noch stärker, erreichte in manchen Fällen nach mehreren 
Stunden nahezu den Nullpunkt und konnte sogar ins Positive um- 
schlagen. Also auch hier zeigte sich wie bei den oben beschriebenen 
Konzentrationsversuchen, daß niemals ein konstanter Wert erreicht wird. 
Aber im Gegensatz zu LUNDBLAD blieb bei diesen Versuchen keine Nega- 
tivierung zurück. 

Als Beispiele mögen folgende Versuche angeführt werden. 

Versuch 1: 75. KCI gegen Quellwasser. 

Nach 1 Minute — 34 MV, nach 20 Minuten — 160 MV, nach 1 Stunde 
— 126MV ; dann in Quellwasser zurückgebracht : nach 1 Minute — 28 MV, 
nach 45 Minuten —38 MV, nach 2 Stunden — 30 MV, nach 5 :/, Stunden 
— 24 MV, nach 6 Stunden — 24 MV .. . nach 24 Stunden +20 MV. 


Versuch 2: 100 KC gegen Quellwasser. 


Nach 1 Minute — 18 MV, nach 41 Minuten — 142 MV, nach 1 Stunde 
— 126 MY ; dann in Quellwasser gebracht : nach 1 Minute —76 MV, nach 
1 Stunde +4 MV, nach 6 Stunden +50 MV, nach 24 Stunden + 32 MV. 


Versuch 3: 1000 KC! gegen Quellwasser. 

Nach 1 Minute — 42 MV, nach 11 Minuten — 46 MV, nach 31 Minuten 
— 49 MV, nach 51 Minuten — 52 MV, nach ] Stunde — 46 MV; dann in 
Quellwasser gebracht: nach 1 Minute — 38 MV, nach 20 Minuten 
— 28 MV, nach 50 Minuten — 36 MV, nach 2 Stunden — 24 MV, nach 
5 Stunden — 16 MV, nach 20 Stunden — 6 MV. 

Nach diesen Erfahrungen wurde noch einmal der Konzentrations- 
effekt für KCl untersucht, aber ähnlich wie in Serie 3, nämlich so, daß das 
eine Zellende in Quellwasser blieb, das andere aber abwechselnd in Be- 
rührung mit +>, 100 1006 und 10000 KCl gebracht wurde. Gleichzeitig 
wurde auch die Meßmethode mit dem Kapillarelektrometer verglichen 
mit der elektrostatischen Methode mit dem Binant, über die aber erst 
weiter unten berichtet werden soll. An dieser Stelle sei nur gesagt, daß 
mit beiden Methoden die gleichen Ergebnisse erzielt wurden. Die Re- 
versibilität war ebenfalls befriedigend. Die Effekte konnten mehrmals 
an derselben Zelle wiederholt werden, jedoch sind die Potentiale bei ver- 
schiedenen Zellen verschieden groß. Mit Lösungen, die mit destilliertem 
Wasser hergestellt waren, konnten bei Kontrollversuchen ähnliche Werte 
erzielt werden, nur war hier die Reversibilität schlecht. Im folgenden 
sollen die Befunde der verschiedenen Versuchsreihen in Mittelwerten 
der Maxima angeführt werden. 
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+ 
Kurve a. Kurve b. 


Abb. 6. Chara coronata. Konzentrationseffekt mit KCI + Quellwasser mit 7, beginnend, 

gemessen gegen Quellwasser. Erklärung im Text. 

Die Potentiale sind bei diesen Versuchen viel höher ausgefallen als 
bei den früher angeführten Konzentrationseffekten für KCl gegen 
15 KCl. Aber der Verlauf der Kurven ist in beiden Fällen der gleiche 
(vgl. Abb. 6, Kurve a, b). Es war nicht gleichgültig, ob man von der 
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konzentrierteren zur verdünnteren Lösung schritt, oder ob mit der ver- 
dünnteren begonnen wurde. In letzterem Fall fielen die Potentiale für 


70000 und 1000 geringer aus, und erst nach längerer Einwirkung von 755 
wurde der gewöhnliche Wert erreicht, wie man ihn im ersteren Fall er- 
halten hätte (vgl. Abb. 6, Kurve c). Nur insofern könnte man von einer 
negativierenden Wirkung seitens der konzentrierteren KCl-Lösung 
sprechen, die allein vom Salz herrührt, aber keine Schädigung hinter- 
läßt. Im Quellwasser verschwindet dann die Negativität nach einiger 
Zeit fast ganz. In weiteren Kontrollversuchen über die wiederholte Wir- 
kung einer Salzlösung wurde nun auf der einen Seite Quellwasser ge- 





: 
À 


Abb. 6. Kurvec. Chara coronata. K trati ffekt mit KCl + Quellwasser gegen 
n 
Quellwasser mit 10000 beginnend. 





nommen, auf der anderen Seite der Zelle 16 EC! (mit Quellwasser her- 


gestellt). Die Zellen zeigten jetzt weder Schädigung noch Negativierung. 
Die Potentiale nahmen in KCl erst rasch, dann langsamer zu, darauf in 
Quellwasser ebenso ab. Ablesungen wurden nach 1 Minute und nach 
10 Minuten gemacht. So kamen ziemlich regelmäßige Kurvenbilder zu- 
stande (vgl. Abb. 7). Im Gegensatz dazu zeigten solche Versuche, die 


nochmals mit 156 KCI (mit destilliertem Wasser hergestellt) gegen Quell- 


wasser oder Leitungswasser gemacht wurden, schon nach der ersten 
oder zweiten Wiederholung eine, wenn auch diesmal etwas geringere 
Negativierung, die sich darin äußerte, daß die Potentiale in Wasser nicht 
allmählich sanken, sondern zuerst rasch ein Minimum erreichten und dann 
wieder anstiegen ; die behandelte Seite wurde also wieder negativer (Ab- 
bild. 8, Kurve a, b). Alle Zellen zeigten bald Verlangsamung der Strömung 
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und gegen Schluß starke Schädigung. Umstehende Tabelle 5 bringt die Be- 
fundeder Einzelversuche. Es wurden jeweils die Endwerte nach 10 Minu- 
ten bwz. 20 oder 30 Minuten in Teilstrichen eingetragen. 

Es zeigte sich also in diesen Versuchen, daß die reine Salzlösung an 
sich keine nachtrag} she Negativierung bewirkte ; sondern die Negativität 
trat nur als Folge einer Schädigung auf, die vom destillierten bzw. Lei- 
tungswasser herrührte. Von einer Negativierung im Sinne LUNDBLADS 
aber konnte nichts festgestellt werden. Vielleicht rührt auch seine Ne- 
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Abb. 7. Chara coronata. Wiederholte Einwirkung von = KCl + Quellwasser gegen Quellwasser. 


Abb.8a, b. Chara coronata. Wiederholte Einwirkung von u KCl + dest. Wasser gegen 
Quellwasser oder Ltw. 


gativierung von Giftwirkung des verwendeten Wassers her. Dann ließe 
sich auch verstehen, warum er in einem Jahr diese Negativität fand, im 
anderen nicht, und es wären dafür nicht „zwei Typen‘ von Vallisneria 
verantwortlich zu machen, sondern zwei Typen von destilliertem Wasser, 
solches mit und solches ohne Gift. 

Die bisher mitgeteilten Erfahrungen lassen demnach zwar den ,,Kon- 
zentrationseffekt‘‘ bei KCl und CaCl, deutlich in Erscheinung treten. 
Auch stimmen die Werte mit denen von BEUTNER an Ficus gewonnenen 
gut überein, obwohl sie meist etwas geringer sind. Aber sie zeigen doch, 
daß der Konzentrationseffekt nicht in dem Maße der Konzentration 
proportional verlaufen, nicht so reversibel und reproduzierbar sein kann 
wie beim Apfel, weil die Salze dauernd die potentialgebende Plasma- 
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Tabelle 5. Wiederholte Einwirkung von 100 KCl + Quellwasser gegen Quellwasser 
(Versuch 1—4); von 105 KOl + destilliertem Wasser gegen Quellwasser (Ver- 


such 5—10); von Fw KCl-Lésung gegen Leitungswasser (Versuch 11, 12); 
W bedeudet die eingeschalteté Ruhepause in Wasser. Die Zahlen geben die 
Endwerte nach 10Min. in Teilstrichen wieder. 

[1 Teilstrich=2 Millivolt (MV).] 






































Kch | W |KCl,| W IKCh,| W |KCL} w |KCI,! W /|KCl,| W |KCl, 

Versuch 1 |—-32j—31j —63| — 26) — 53| — 18} — 49| — 17| — 43| — 15| — 46| — 16) — 45 

at 2 |-61j —34 —61] — 30) — 54) — 34] — 60) — 30) — 39) — 23| — 31! — 16] — 46 

L 3 |-30l-111-431- 9-45 ol-38l-13/-42/- 9! 45 

» 4 |—44)-26| —44] - 31 - 58| — 29) — 55) - 33| - 61] - 37) -62 
Versuch 5 |—-45| — 20 — 45| — 191 — 45) — 20) — 50) — 46 

o 6 | —64| —23| — 57] — 27| — 53) — 29) — 53) — 45 

é 7 |-43| - 15} -47] — 20) - 18|—27| - 1 

os 8 |-17|— 9-14- 8|—25)-11)- 

à 9 |-59| -33| — 62] — 24] — 46} — 21] — 45) — 29) — 47] — 35| — 51 

“ 10 |— 71-201 -51j-16|-37|—- 8|-35| — 12|— 38] — 19) — 37 
Versuch 11 |-— 2|+12| - 39) —20| - 25j-27|-20|—- 23) — 9 

> 12 |-30| +33 —-26|- 6|-21j—- 6| — 16) — 10) — 29} — 22| — 21 














haut verändern. Es lag nahe, statt eines einzelnen Salzes ‚ausgeglichene 
Lösungen“ zu verwenden. 

Zum Versuch wurde Seewasser : genommen. Es wurde dabei ebenso 
vorgegangen wie in den bisherigen Versuchen. Die eine Zellhälfte tauchte 
dauernd in Leitungs- oder Quellwasser, die sich in ihrer Wirkungsweise 
nicht voneinander unterschieden. Die andere Hälfte kam mit verschie- 
denen Ee ey ~ Meerwassers in Berührung. Die Reihenfolge 


war entweder —— 10" 100 To00" s.w. (vgl. Tabelle 6a, Versuch 1, 2, 3) oder 


umgekehrt 1000: in 5 (vgl. Tabelle 6b, Versuch 4, 5, 6, 7). Es zeigte 
sich, daß die Werte der beiden Reihenfolgen in der Größenordnung nahezu 


ich waren. 

Die Zellen blieben während der ganzen Versuchsdauer in ausgezeich- 
neter Strömung. Die Einwirkungsdauer für jede Lösung betrug 10 Minu- 
ten. Die Zahlen in der Tabelle geben die Maximalwerte innerhalb dieser 


1 Seewasser (Wiener zoologisches Institut, nach SrrasBuRGer). Im Liter 
Wasser: 34,0 g NaCl 
3,2 g MgCl 
2,0 g MgSO, 
0,01 g KJ 
0,6 g K,SO, 
Diese Lösung wurde als ungefähr 0,6 Mol gerechnet. 
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Tabelle 6. Konzentrationseffekt an Chara mit Seewasser gegen Quellwasser (Q-W) : 
a) Reihenfolge konzentriert — verdünnt; b) vo ge 



































Tabelle 6a. 
5 = a _ _ 
nadine 10 100 1000 10000 et 
Versuch 1 — 56 — 36 - 20 - 12 +1 
— 64 - 42 — 24 - 12 +1 
Versuch 2 — 55 — 41 — 24 - 21 - 8 
- 57 - 40 — 20 - 19 - 9 
- 55 28 --17 - 17 -19 
Versuch 3 -~t Io 6 — 31 — 22 - 9 
— 45 - 31 — 23 - 13 - 9 
— 54 — 28 — 21 - 17 -24 
—447 — 264 — 180 — 133 — 76 
Mittelwert in Millivolt . . | —118,8 | — 66,0 | — 45,0 | — 33,2 -19 
Tabelle 6b. 
m m m 
Q-Wasser: 1000 00 10 Qw 
Versuch 4 -15 — 39 — 55 -13 
Versuch 5 — 14 — 38 - 59 _ 
— 18 - 32 _ = 4 
— l4 — 33 — 62 — 
Versuch 6 — 15 — 24 — 57 - 6 
Versuch 7 —15 — 23 — 44 + 2 
— 91 — 189 —277 — 22 
Mittelwert in Millivolt . — 30,2 — 63,0 —110,8 —11 














10 Minuten an. Ferner erwies sich der Konzentrationseffekt mit See- 
wasser an der Zelle als ziemlich gut reversibel, so daß er gut zweimal ohne 
sichtbare Schädigung der Zelle wiederholt werden konnte. Die Mittel- 





werte sind folgende: 
ze m. _M m Quell- Quell- bzw. 
Suemnaser 10 100 1000 10000 wasser am Leitungsw. 
a) — 111,8 — 66,0 — 45,0 — 33,2 -19 MV 
b) —110,8 — 63,0 — 30,2 -11 MV 


Diese Werte wurden mit dem Kapillarelektrometer gewonnen. Da in 
neuerer Zeit eine Anzahl von Forschern dazu übergegangen ist, statisch zu 
messen, um eine Anderung der Potentiale im Objekt infolge Stromdurch- 
leitung oder Stromentnahme zu vermeiden, führte ich zum Vergleich 
Messungen mit dem Binanten und mit dem Kapillarelektrometer gleich- 
zeitig aus. Ein Vorversuch, in welchem ich eine Spannung von 16 MV 
dreimal hintereinander 10 Minuten lang auf eine Zelle einwirken lieB, 
brachte keine Anderung im Anfangspotential der Zelle. Zeigte schon ein 

Planta Bd. 9. 39 











solcher Befund, daß die Einwände obiger Autoren bezüglich der galva- 
nischen Methode nicht stichhaltig sind, so ergaben auch meine Vergleiche, 
die an Konzentrationseffekten mit Seewasser aufgestellt wurden, daß die 
erzielten Werte mit beiden Methoden so gut übereinstimmten, daß das 
Kapillarelektrometer auch fernerhin mit der gleichen Berechtigung wie 
die statische Methode angewandt werden konnte. 

Die Versuchsanordnung war folgende (Abb. 9). 

Die zwei Nadelarme des Binanten wurden mit je 60 Volt aufgeladen. 
Bei beiden war ein Widerstand von 0,01 megohm vorgeschaltet. Die eine 
Schachtelhälfte und eine Elektrode wurden dauernd geerdet, während die 
andere Elektrode ihr Potential der nichtgeerdeten Schachtelhälfte mit- 
teilte. Die Ablenkung der Nadel wurde durch einen Lichtstrahl, der von 
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Abb. 9. Schaltungsschema Binant. B Binant, W Vorschaltwiderstand, ES Erdschalter, 
E Ableitung zur Erde, El, El, Mikroelektroden, V Volt. 


dem Spiegel der Nadel reflektiert wurde, auf einer Skala abgelesen. Die 
Eichung ergab die Empfindlichkeit 1,26 Teilstriche =1 MV. Das In- 
strument wurde durch einen Blechkasten gegen äußere Einflüsse ge- 
schützt, ebenso war die Zuleitung zur isolierten Elektrode durch eine 
Messingröhre geschützt. Dem Vorschlag PETErrıs (1924) entsprecl.end 
wurden die Versuche zuerst in einem Farapayschen Käfig ausgeführt. 
Es zeigte sich aber bald, daß Aufladungen, vor allem vom Beobachter 
herstammend, nur an der völlig isolierten Elektrode sich bemerkbar 
machen. War aber die isolierte Elektrode durch das Versuchsobjekt mit 
der geerdeten Elektrode leitend verbunden, so konnte ohne solche Ab- 
schirmung gearbeitet werden. Als Elektroden benutzte ich die von 
GICKLHORN ap angegebenen Agarelektroden. Die Mikroelektroden 


wurden mit + _— ÿ Kal -Agar gefüllt, der vorher etwa 3 Tage lang mit 
destilliertem Wasser gereinigt wurde, und dem ich nachher noch eine 
Spur CaCl, (0,02 ccm 5 auf 100 ccm Wasser) zufügte. In den Agar 
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tauchte ein Silberdraht, der vorher stark versilbert und chloriert wurde. 
Mit diesen Elektroden konnten längere Zeit hindurch konstante Werte 
an einer Zelle gefunden werden. Aber eine nachträgliche Prüfung der 
Elektroden in Wasser zeigte doch, daß sie sich etwas verändert hatten. 
Es wurden auch Platinelektroden nach Pereeri (vgl. GickLHORN und 
UnmkarH [1928]) geprüft. Sie erwiesen sich aber viel weniger geeignet als 
die Agarelektroden, da sie sich dauernd veränderten und, sobald sie mit 
Membranen oder Zellsaft in Berührung kamen, überhaupt kein konstantes 
Potential erreicht werden konnte. GICKLHORN und UmRATH (1928) haben 
abwechselnd mit Agar-Chlorsilberelektroden und mit Platinelektroden 
gearbeitet. Die Werte, die sie erhalten, differieren sehr stark; ein Ver- 
such der Aufklärung der Differenzen wird nicht gemacht, und doch muß 
man sich sagen, daß unmöglich beide Werte richtig sein können. 

Die Vergleichswerte nun, die mit beiden Methoden an Chara erhalten 
wurden, stimmten bis auf einige Millivolt überein, was als Versuchsfehler 
zu betrachten ist. Nachstehend folgen die erhaltenen Werte. Die früher 
gewonnenen Werte für Seewasserkonzentrationseffekt mögen noch ein- 
mal darunter gesetzt werden. 


m m m Le 
Seewasser FT) 300 mn: ow AP. biais 
a) Kapillarelektrometer — 98 MV -72MV -38 MV 
b).Sistlosh.. … ss so. Re mate AE VE 
o) Frühe Were... -113 . -@ „ -@ „ 


Rückblickend läßt sich also feststellen, daß der Konzentrationseffekt 
mit Seewasser ungleich regelmäßiger ausfällt als mit KCl. Auch die in 
den verschiedenen Versuchen gewonnenen Werte sind nahezu gleich. 


b) Vallisneria. 

Während ich mit den eben mitgeteilten Studien an Chara beschäftigt 
war und auch schon Vallisneria in den Kreis der Untersuchung gezogen 
hatte, erschien eine Arbeit von LUNDBLAD (1927), die sich ganz auf das Ver- 
halten von Vallisneria stützt. LUNDBLADs Versuchsanordnung (1927, 
S.57ff.) war etwas komplizierter, kam aber meiner eigenen ziemlich nahe. 
Er untersuchtehinsichtlich des mm nur KCl, CaCl, und 


K,SO, in Konzentrationsstufen von 7, 4 bis 55 000 und schlieBlich destillier- 


tem Wasser. Die Gesamteffekte betrugen, wenn mit der konzentrierteren 
Lösung begonnen und mit destilliertem Wasser aufgehört wurde (Ver- 
dünnungseffekt), bei KC1+ 125 MV, CaCl, + 73 MV, K,SO, + 112 MV. 
Ging der Versuch aber von der schwachen zur konzentrierteren Lésung 
über (Konzentrationseffekt), so waren die Werte nicht ganz die gleichen, 
wie folgende verkürzte Tabelle aus LuNDBLAD (1927, S. 59) zeigt (vgl. 
Tabelle 7). 
39* 
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Tabelle 7. Nach LuspsLan: Konzentrationseffekt an Vallisneria. 
































Kc CaCl, 
Konzentrations- 
differenzen Konzen- Verdiinnungs- Konzen- Verdünnungs- 
trationseffekt effekt trationseffekt effekt 
P n 
Destill. Wasser — 555 0 + 10 -16 +12 
n n 
n n 
5000 _ 1000 — 29 + 31 — 15 +13 
n n 
1000 - 200 - 31 + 36 — 17 +15 
n n 
200 - Ti) - 32 + 32 — 16 +21 
Gesamtdifferenz |  —102 | +i | 73 | +# 


Meine eigenen Untersuchungen erstreckten sich über K-,Na-, Ba-,Ca-, 
Mg-Chlorid in Konzentrationen bis zu 100 000 und zwar nicht an ganzen 


Blättern, sondern an möglichst gleichmäßig grün und gesund aussehenden 
Blattstücken von etwa 3—4 cm Länge. Die beim Zurechtschneiden ent- 
stehenden Wundeffekte waren nach einiger Zeit verschwunden. Ein 
solches Blattstückchen wurde wieder in den bei Chara benutzten Paraf- 
finrahmen mit 75 Lösung gebracht, und während die eine Seite in dieser 
Konzentration verblieb, wurde auf der anderen Seite die konzentriertere 
Lösung durch immer verdünntere ersetzt. Die Endablesungen erfolgten 
schon nach 5—10 Minuten, um das Blatt nicht zu schädigen. Die Ver- 
suche zeichneten sich durch besondere Regelmäßigkeit aus, so daß nur 
etwa 6 Versuche mit jedem Salz ausgeführt werden brauchten. Die Einzel- 
werte mitzuteilen, hätte keinen Zweck. Es sei nur eine Übersicht über 
die aus den Maximalwerten gewonnenen Mittel gegeben (Tabelle 8). 


Tabelle 8. Konzentrationseffekt an Vallisneria. Die Zahlen geben die Mittel aus 
den Maximalwerten in Millivolt wieder. 























Kcı Diff. NaCl Diff. | BaCl, | Diff. CaCl, | Diff. | MgCl,| Diff. 
15 z 100 35,4 28,8 27,4 18,0 30,4 | 
sie 35,2] 2392 26,0 N 30,0 33,6 
160 1006 | 706 68,0 53,4 48,0 © 64,0 | 
vir oie 28,4 32,2 26,0 29,6 N 30,0 
=~ 10806 | mo 190,2 79,4 77,6 | 94,0 | 
A Pen 9 tl 
ng [1198 104,6 97,4 85,2 108,0 
n n 
5-5 | 100 48 10,2 12,2 25,0 
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Die Zahlen zeigen einen guten Anstieg, bei dem die Differenzen in den 
höheren Konzentrationen größer sind als in den niederen. Nimmt man 
zum Vergleich die Gesamtwerte der ,, Verdünnungseffekte‘ von Lunp- 
BLAD, so läßt sich eine ganz gute Übereinstimmung mit meinen Werten 
verzeichnen: z. B. LunpsLap KC1+125MV, ich + 120 MV, oder 
LunpBLaD CaCl, + 73 MV gegen CaCl, + 85 MV bei mir. Die Schluß- 
werte in 5 ergeben jedoch eine Differenz gegen den Ausgangswert, die 
bei NaCl am geringsten ausfiel. Dagegen haben K, Ba, sogar Ca, beson- 
ders aber Mg auf der nicht behandelten Seite offenbar negativierend ge- 
wirkt. - 

Ein Rückblick auf die Versuche über den Konzentrationseffekt zeigt, 
daß allgemein die konzentrierteren Lösungen sich negativ verhalten zu 
den verdünnteren. Eine strenge Proportionalität zwischen Konzentration 
und Potential ergeben freilich die Mittelwerte nicht. Die einzelnen Ver- 
suche zeigen zudem eine Menge von scheinbar ganz willkürlichen Effek- 
ten, die nur zum kleinsten Teil verständlich sind, insofern man weiß, daß 
die einwirkenden Stoffe nicht auf die Stelle lokalisiert bleiben, wo sie an- 
gebracht werden, sondern sich im Inneren der Zelle ausbreiten. 


2. Salzeffekt. 

Waren bisher ungleiche Konzentrationen eines Salzes oder Salzge- 
misches in ihrer Einwirkung auf die Zellen studiert worden, so sollen 
jetzt verschiedene Salze in gleicher Konzentration untersucht werden. 

Schon BIEDERMANN hat 1880 den negativierenden Einfluß von Kali- 
salzen feststellen können und auch in späteren Untersuchungen anderer 
Forscher wurde der Effekt verschiedener Salzlösungen oft an tierischen 
Objekten aufgezeigt. HÔBER hat am Froschmuskel und -nerv und ande- 
ren tierischen Objekten sowohl Anionen wie Kationen auf ihre Wirk- 
samkeit hin untersucht und sie zu Reihen angeordnet von Ionen mit ne- 
gativierender Wirkung zu solchen mit positivierender. Für die Kationen 
ergab sich so die Reihe 

— K Na Ba Ca Mg + 
für die Anionen 
— SO, CI Br J NO; SCN + 


Bei BEUTNER (1920) finden wir ausführlichere Untersuchungen auch an 
pflanzlichen Objekten. Er fand für Ficus elastica in völliger Überein- 


stimmung mit HÖBER gegen 15 KCl folgende Werte (vgl. Jost 1927, 
8.8): = NaCl+17MV, 75 BaCl,+35MV, CaCl, +41 MV, MgCl, 


+43 MV. Auch die oben S. 565 mitgeteilten Ergebnisse BEUTNERS, die 
den Konzentrationseffekt verschiedener Salze betreffen, erlauben eine 
ähnliche Kationenreihe aufzustellen. Weniger gut fielen seine Versuche 
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über Anionenwirkung am gleichen Objekt aus; er fand für 7, NaSCN gegen 
15 NaCl nur 5 MV. In Modellversuchen erzielte er sowohl für Kationen 


wie für Anionen gute Effekte. Mit Phenol z. B. als „Öl“ und Na als 
Kation konnten mit verschiedenen Anionen einerseits — 120 MV, anderer- 
seits + 130 MV erhalten werden, und mit Salizylaldehyd als ‚„‚Öl‘‘ gaben 
verschiedene Kationen gegen NaCleinerseits— 7 MV ‚andererseits +50 MV. 

Die letzten Versuche stimmen auch quantitativ gut mit denen am Ficus- 

Blatt überein. 

Weitere Messungen hat Matsvo am Apfel ausgeführt. Er beschränkt 
sich auf die Alkalien und hat gegen 7, KCl gefunden (vgl. Hözer 1926, 
8. 725). 

Li,SO, + 11,5; Na,SO, +4,0; Rb,SO, + 1,0; 03,80, — 2,0; K,S0,— 4,5. 

Bezüglich der Anionen fand Marsvo die Reihe 

— Sulfat, Chlorid, Salizylat, Rhodanat + 

Endlich liegen noch Untersuchungen von LUNDBLAD (1927) an Val- 
lisneria vor. Sie sind gering an Zahl und beziehen sich auf Na/K einer- 
seits, auf J/Cl andererseits. An anderer Stelle (1927, S. 63) bemerkt dann 
LunpBLap noch nebenbei, daß er eine auffallende Abweichung in der 
Kationenreihe gefunden hat, indem Na viel positiver als Ca war. JosT 
(1927) ging dazu über, den Effekt an der Einzelzelle nachzuprüfen. Bei 
den Kationen zeigte sich an der Chara-Zelle die Reversibilität der Vor- 
gänge und ihre Reproduzierbarkeit so gering, daß es nicht möglich war, 
eine Ionenreihe aufzustellen. Die beobachteten Werte übertrafen aber 
im einzelnen selbst die bis dahin am Apfel und ähnlichen Objekten ge- 
fundenen. Es konnten folgende Werte notiert werden. 


Versuch 1: 0,1 KCl gegen O,1NaCl . . . . . . . . . . . . .. — 48MV 
» 2: 0,1 KClgegen Ringerlôsung . . . . . . . . . . . . — 28 MV 

» 3: 0,1 KNO, gegen 0,1 LiNO, . . . . . . . . . . . . . — 50 MV 

» 4: 0,01 KCl gegen 0,01 Ringerlösung . . . . . . . . . — 110 MV 
0,01 LiNO, nach vorübergehender Zunahme allmählich — 30 MV 

fallend 
0,01 KCl gegen 0,01 Ringer . . . . . . . . . . . . — 140 MV 
Ringer gegen Ringer . . . . . . . . . . . . . . . — 30 MV 


Ein Versuch mit Anionenwirkung gelang besser, auch die Reversibili- 
tät war gut. 


0,1 KCN gegen 0,1K,S0, . . . + 60 MV 
Wasser >» Wasser + 2 0A 
0,1K,S0, „ 0,1KCN ...—70 „ 
Wasser » Wasser aoe le 


Meine eigenen Untersuchungen an Chara und an Vallisneria schlossen 
sich an diese Befunde an. 
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1. Chara. 

Die Methode war dieselbe wie oben beschrieben (Kapillarelektro- 
meter). Zuerst wurde das Potential in Leitungswasser gegen Leitungs- 
wasser festgestellt, dann wurden auf einer Seite die Flüssigkeit gewechselt 
und nacheinander die in Frage kommenden Salzlösungen untersucht. Das 
Wechseln geschah gewöhnlich nach etwa 5 Minuten, nur ausnahmsweise 
wurde etwa 10 Minuten gewartet, bis der Maximalwert erreicht war. Die 


Versuche wurden alle in Konzentrationen von 755 ausgeführt. Anfangs 


arbeitete ich mit den Chloriden von K, Na, Ca, Ba und Mg. Da aber die 
beiden letzteren stark einander widersprechende Einzelwerte lieferten, be- 
schränkte ich mich auf die ersteren. Die Tabelle 9 stellt die Ergebnisse dar. 


Tabelle 9. Chara coronata. Salzeffekt gegen Leitungswasser (Ltw). 





























Ltw, KCl NaCl CaCl, KCl Ltws 
Versuch 1 - 8 — 40 — 38 — 24 - 33 ~ 
r 2 —12 — 28 - 29 — 24 — 30 _ 
Mr 3 +9 - 57 — 15 - 6 - 40 — 26 
« 4 +10 — 97 - 56 — 13 — 70 - 2 
Pa 5 + 5 - 13 — 28 - 21 - 45 — 10 
” 6 + 7 — 20 - 73 - 55 - 81 — 28 
jr 7 -9 — 70 — 59 - 15 — 66 - 4 
„ 8 - 7 — 48 — 35 — 14 - 20 - 3 
” 9 +5 — 64 — 74 — 75 — 60 — 54 
à 10 + 6 — 78 — 59 — 44 — 76 — 41 
w 11 +10 — dl — 51 — 61 — 175 — 80 
a 12 — 12 — 74 - 78 — 81 — 62 - 51 
Teilstriche: . . + 4 — 620 — 595 — 423 — 658 — 329 
Mittelwert-Ltw, 
NT... — 103,4] — 92] — 70,4) —109,4|] — 51,4 


Es scheint also nicht nur eine gute Reversibilität zu bestehen, son- 
dern es entspricht auch der biologische Effekt der HôBErschen Reihe. 
Aber schon der Umstand, daß nach Überführung in Leitungswasser in 
diesem im Durchschnitt ein nach dem Negativen verschobener Wert er- 
halten wird, zeigt, daß Veränderungen an den Zellen eingetreten sind. 
Bei näherer Betrachtung der einzelnen Versuche zeigt sich aber auch eine 
Fülle von Unstimmigkeiten, die den Mittelwert als sehr unzuverlässig er- 
scheinen läßt. 

Auch die Anionenwerte sind äußerst unsicher. Das eine Zellende 
kam der Reihe nach in K,SO,, KNO;, KCNS und schließlich wieder in 
K,SO,. Dabei zeigte sich eine große Differenz zwischen den Werten 
in K,SO, zu Beginn und am Ende der Reihe. Vielleicht wäre dasselbe 
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bei Rhodanat eingetreten, wenn dieses zuerst genommen worden wäre. 
Die einzelnen Versuche jedoch zeigen in ihrem Verlauf durchweg gute 
Regelmäßigkeit. Auffallend war der schädigende Einfluß des Rhodanats. 
In den meisten Versuchen wurde die Plasmaströmung immer schwächer 
oder blieb auf der behandelten Seite ganz aus. Hin und wieder konnte 
auch an der Grenze der beiden Zellhälften das Auftreten von Proto- 
plasmamassen beobachtet werden, die einen vorübergehenden Abschluß 
der gesunden Hälfte vor der geschädigten herbeiführten. Das Endpoten- 
tial, in Leitungswasser untersucht, war entsprechend der Schädigung 
nur in einzelnen Fällen mit dem Ausgangspotential nahezu übereinstim- 
mend. Durchschnittlich ergab sich inden Anfangswerten KNO, um 40 MV, 
KCNS um 46 MV positiv gegen K,SO,. 


2. Vallisneria. 

Die Ergebnisse LuNDBLaDs über den Salzeffekt wurden oben schon 
besprochen. Meine Untersuchungen führte ich mit 55 Lösungen aus. Ge- 
prüft wurden KCl, NaCl, BaCl,, MgCl,. Der Wechsel erfolgte durch- 
schnittlich nach 5—10 Minuten. Die einzelnen Versuche (vgl. Tabelle 10) 
geben nicht immer gleichmäßiges Ansteigen der Werte entsprechend der 
Höszrschen Reihe. Wohl verhalten sich K, Na, Mg fast überall ent- 
sprechend, während Ba und Ca differieren. 


Tabelle 10. Vallisneria spiralis, Salzeffekt gegen a KCl 


























5 Ka NaCl Ba Cl, CaCl MgCl, 

— 8 + 6 +10 +15 +22 

+ 6 +10 + 5 + 3 +10 

+ 3 + 3 — 3 + § + 8 

— 7 + 9 +17 +33 +35 

+1 + 8 +10 - - 

- 3 — 1 — 2 — 1 0 

— 1 — 1 — 1 — 10 — 7 

11 -12 — 8 — 7 _ 

- 6 +4 +3 -5 +5 

- 4 0 + 1 + 8 +11 

— 4 — 1 — 4 — 4 + 6 

Teilstriche: — 38 +25 +28 +37 + 90 
Mittelwert 
in Millivolt 

jp Kl +11 +12 +14 +28 


Rückblickend lassen sich also die Ergebnisse dahin zusammenfassen, 
daß die Högersche Reihe für Chara bezüglich Kationen und Anionen, für 
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Vallisneria ebenfalls für Kationen (Anionen wurden nicht untersucht) 
nachgewiesen werden konnte. Die Beobachtungen stimmen mit denen 
Josts überein, auch in Einzelheiten; die damals noch zweifelhafte Gel- 
tung der Högerschen Reihe konnte sichergestellt werden, jedoch waren 
auch bei mir die Werte für Anionen besser. Allgemein konnten an der 
Zelle von Chara bedeutend höhere Potentialdifferenzen erzielt werden als 
an Vallisneria. Auch für letztere stimmen die Werte mit LUNDBLAD 
überein, erfuhren aber entschiedene Ausdehnung. 


3. Wasserstoffionen. 

Die Wasserstoffionen verdienten wegen ihrer großen Wanderungs- 
geschwindigkeit besonderes Interesse. Es waren hier von vornherein er- 
hebliche Potentialdifferenzen zu erwarten. BEUTNER ist auf das Verhalten 
von Säuren an mehreren Stellen seines Buches eingegangen. Seite 31 


gibt er für 555 HC gegen in KCl den am Apfel gewonnenen Wert von 
20—30 MV an. 8.64 hat er den Konzentrationseffekt von = gegen rams 


1 1 x 
HCI zu 63 MV, dann von 1000 gegen 16 000 HCl zu 43 MV, beide ebenfalls 


am Apfel, gefunden. Er bemerkt dabei, daß in diesen Zahlen auch 
noch ein Diffusionspotential stecken müsse, das bei H-Ionen wie auch bei 
OH-Ionen besonders groß sei. Später hat er den Einfluß der Azidität 
bei gleicher Konzentration untersucht, der keinen nennenswerten Effekt 
gab (S.78). Weitere Angaben über das Verhalten bei gleichzeitiger 
Einwirkung von Säure und Salz am Ficus-Blatt liegen in der Biochemi- 
schen Zeitschrift 41 vor, wo sich eine Abhängigkeit des Effektes von der 
Konzentration der Salzlösung erkennen läßt, für die BEUTNER den Anta- 
gonismus von Säure und Salz bezüglich des Schwellvermögens auf Ei- 
weißkörper verantwortlich machte. Es mögen aber außerdem auch noch 
Diffusions- und Konzentrationseffekte mitspielen. BEUTNER ging dabei 


so vor, daß er die Reaktion beliebiger neutraler Lösungen z. B. 5 NaCl 


durch Hinzufügen von 1000 HCl bzw. NaOH ins Alkalische oder Saure 


umänderte und den Unterschied in den Potentialdifferenzen mit neu- 
tralen, sauren oder alkalischen Lösungen am Ficus-Blatt feststellte. Es 
ergab sich mit zunehmender Verdünnung der Salzlösung eine Steigerung 
des Effektes durch Zusatz der Säure, was sich durch Sinken der elektro- 
motorischen Kraft bemerkbar machte; also negativer Effekt. Folgende 
Zahlen mögen das erläutern: 


mx m 
50 NaCl neutral 0,029 Volt 100 NaCl ueutral 0,061 Volt 
m m m m 

20 + 1000 HCl 0,028 ” 100 ” + 1000 HCl 0,028 Er) 


Differenz — 1 MV Differenz —33 MV 
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zog NOC} neutral 0,076 Volt 
m m 
50 ” + 1000 AC! 0,027 „ 
Differenz — 49 MV 
In reinem Leitungswasser müßte sich der Effekt noch steigern. 
Chara 


Gelegentlich einiger anderer Versuche an Früchten, über die später 
zu berichten ist, prüfte ich auch das Verhalten der Chara-Zelle bei einsei- 
tiger Zuführung von Preßsäften von Pirus cerasifera, Tomate und anderen. 
Die Zellen wurden wieder in den Paraffinrahmen gebracht, so daß die 
eine Zellhälfte in Leitungswasser, die andere in Preßsaft tauchte. Dabei 
erwies sich Preßsaft negativ gegen Leitungswasser. Die Höhe der 
Potentialdifferenzen belief sich auf —128 bis —176 MV. Der Höhepunkt 
war sofort erreicht, dann wurde der Effekt allmählich schwächer. Die 
Zelle blieb 5 Minuten in Preßsaft und zeigte danach in Leitungswasser 
Abklingen des Effektes bis zur beinahe vollständigen Wiederherstellung 
des Anfangspotentials in Leitungswasser nach 1 Stunde, wobei die Zellen 
lebhaft strömten. Tabelle 11 bringt drei Versuche etwas ausführlicher. 

Tabelle 11. Chara. Versuche mit Preßsaft gegen Leitungswasser (Ltw). 


























Er Preßsaft Ltw 
nach 1 Min. | nach 5 Min. | nach 1 Min. | nach 1 Std. 
in Teilstrichen 
a) Pirus cerasifera-Saft . . +5 — 64 — dl — 50 - 3 
b) Tomate-PreBsaft ... —1 — 68 — 65 — 44 - 6 
” D Os... 0 — 61 — 51 — 48 - 7 
Mittelwert in Millivolt-Ltw -126 | -ı083 | - 920| - 80 


Von den anderen zur Untersuchung gelangten Preßsäften sollen nur kurz 
die Maximalwerte gegen Quellwasser angeführt werden. 
Nicotiana Tabacum — 156 MV 


Butte au Ficus elastica. . . — 164 „ 

rg Aucuba ..... — 176 „ 
Begonia. . . . . — 142 „ (Pu = 2,6! Zelle stirbt rasch) 
Kalanchoe . . . . — 132 ,, 


Es lag auf der Hand, daB für den Vorgang in erster Linie die Wasser- 
stoffionen der organischen Säuren verantwortlich zu machen waren. Es 
wurden deshalb auch einige Versuche mit reinen Säurelösungen ausge- 
führt. Am ausführlichsten wurde Apfelsäure studiert. Die Versuche 


wurden alle mit 45955 Apfelsäure angestellt, die mehrfach einwirkte, 


während in den Pausen die Zelle mit Leitungswasser in Berührung kam. 
Folgendes sind die Ergebnisse: 
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Apfelsäure gegen Leitungswasser (Ltw). 














m 
roo | 4" | 0006 | 24 | 10056 | 2" | 55056 | Lt" 
in Teilstrichen 
Ve aaron -19| +2 | -21| -3 
5 D: 157. —20 | -4 | -4| -8 | -35| -17| -42 | -27 
® ais Pa —36 | +1 | -3| -1 | —-36| - 3 | -26| - 6 
A Oe Se By —33 | -3 | -36| -5 | -36] — 1] —-45 | -33 




















Man erzielt also bei Apfelsäure mit viel geringerer Konzentration als 
bei Salzen einen schon recht ansehnlichen Effekt von etwa 60—80 MV. 
Die Negativität geht in Leitungswasser fast restlos zurück, und erst nach 
dem dritten Wechsel zeigten die Zellen geringe Schädigung, infolge deren 
das Potential nach der negativen Seite hin auch in Leitungswasser zu- 
nahm. Mit 100.000 Apfelsäure fielen die Beobachtungen ähnlich aus. 
Die Werte waren etwa um die Hälfte geringer: etwa 30—40 MV. Mit 
Zitronensäure, die in 506 Lösung zur Verwendung kam, konnte im Durch- 


schnitt aus 9 Versuchen eine Negativität von etwa 152 MV erzielt werden, 
aber die Zellen gingen nachträglich im Wasser zugrunde. 


4. Nichtelektrolyte. 
Untersuchungen über die Einwirkung von Nichtelektrolyten auf 
Pflanzen liegen von BEUTNER und Jost vor. BEUTNER (1920, 8. 55) un- 
tersuchte die Kette 


Elektrode mit 
N a 


Elektrode mit 


Ba m A 
710 NaCl 


100 NaCl 


Apfel 











Das Ausgangspotential mit 100 NaCl wurde durch Hinzufügen von 


Rohrzucker, obwohl die Gesamtkcnzentration bis über :/, mol dadurch 
sich steigerte, nicht verändert. Ähnliches beobachtete BEUTNER auch an 
Ficus-Blättern mit Glyzerin und Harnstoff und an Tomate mit Rohr- 
zucker. Er kam auf Grund dieser Beobachtungen zu dem Schluß, daß 
nur osmotisch unwirksame Stoffe einen Konzentrationseffekt herbei- 
führen, osmotisch wirksame dagegen wie Zucker einen solchen Effekt 
ausschließen. Da aber Glyzerin und Harnstoff ungleich besser eindringen 
als Rohrzucker, so ist schon damit die Schlußfolgerung BEUTNERS zweifel- 
haft geworden. Anders als die genannten Stoffe verhielt sich bei BEUTNERS 
Versuchen Äthylalkohol. Er setzte den Konzentrationseffekt zwischen 
5 und 1066 NaCl herab, wirkte negativierend und zwar um so mehr, je 
stärker seine Konzentration war. Bei nicht zu hoher Konzentration war 
diese sogenannte Negativierung reversibel. Die am Apfel gewonnenen 
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Potentiale sind für die Konzentrationen von 5, 10, 20 und 40% Äthyl- 
alkohol: —2, —9, —20 und —36MV. 

Jost (1927) konnte für Chara ebenfalls Negativierung mit Alkoholnach- 
weisen. Er erhielt für Alkohol 2% —8MV, 4% —44MV, 8% —60MV, 
in einem anderen Fall 8% —124 MV. Die Werte sind also viel höher 
als die mit dem Apfel erzielten. Jedoch können an der Chara-Zelle nicht 
gut höhere Konzentrationen, ohne sofortige Schädigung hervorzurufen, zur 

32 Verwendung kommen. Äther 5% gab — 60 MV, 
die Zelle blieb in lebhafter Strömung. Amyl- 
alkohol 2% gab — 94 MV, wobei aber die Zelle 











m zugrunde ging. Schwächere Lösungen, z.B. 1/,% 
\ Alkohol, hatten den Anschein positiv zu reagie- 

a ren. Jost stellte den Alkoholeffekt dem gewöhn- 
Su lichen Konzentrationseffekt gegenüber, indem 


er darauf hinwies, daß sie sich gegenseitig durch 
den Zeitpunkt unterschieden, in dem das Maxi- 
mum erreicht wird, bei Konzentrationseffekten 
sofort oder nahezu sofort‘, bei Alkoholeffekten 
erst nach einiger Zeit. Der Alkohol verändere 
2 allmählich die Plasmahaut. Auch mit Harnstoff 
und Rohrzucker erhielt Jost bei Chara Negati- 
vität, doch betont er, daß diese Stoffe noch aus- 
IN führlich untersucht werden müssen. 

/ 

i 
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À Meine eigenen Versuche griffen nur drei Ver- 

N À treter der Nichtelektrolyte heraus : Rohrzucker, 
\ Harnstoff und Äthylalkohol. Wie schon Jost, 

An, so untersuchte auch ich die Nichtelektrolyte 
in Leitungswasser gelöst gegen Leitungswasser, 

„‚ersuchs, L'masser also nicht wie BEUTNER in Verbindung mit ei- 

Abb. 10. Chara coronata.  nem Konzentrationseffekt durch Salzlösungen. 
Einseitige Einwirkung vonNicht- Die Dauer der Einwirkung erreichte bei Harn- 
elektrolyten. Erklärung Im Test. stoff und Rohrzucker bis 4 Stunden, bei Alkohol 
betrug sie, um keine Schädigung herbeizuführen, nur 1 Stunde. Die 
Zellen verblieben zumeist in bester Strömung. Über die Einzelwerte be- 
richten Tabelle 12, 13, 14. Abb. 10 gibt die Mittel der Anfangs-, Maximal- 
und Endwerte graphisch wieder. Die beiden Kurven für Alkohol uud Harn- 
stoff zeichnen sich zunächst durch vielhöheres Maximum gegenüber Rohr- 
zucker aus. Alle dreisind darin übereinstimmend, daß der Héhepunkt nicht 
sofort, sondern erst nach längerer Einwirkung erreicht wird, wasbesonders 
schroff an der Alkoholkurve zutage tritt. In allen Fällen nimmt die Ne- 
gativität noch bei Einwirkung des Stoffes wieder ab, eine Erscheinung, 








u 











1 Das hat sich nicht alles bestätigt. 
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die mir ja auch bei anderer Gelegenheit entgegen trat und vielleicht ihre 
Erklärung dadurch findet, daß der Stoff von der Einwirkungsstelle aus 
allmählich auch in die andere Zellhälfte eindringt und in gleicher Weise 
negativ wirkt. Diese Deutung hat für Alkohol und Harnstoff noch 
weniger Schwierigkeiten als für die Salze; denn wir wissen ja, daß das 
Tabelle 12. Chara coronata. Einseitige Einwirkung von 5% Alkohol gegen Lei- 
tungswasser (Ltw). Plasmaströmung: + + + sehr gut, + + gut, + ziemlich gut, 
+ schwach, — — nicht vorhanden, Zelle tot. 
































Alkohol Ltw Dauer | Zustand (Plasma- 
Versuch Ltw À us Maxim.-| End- Tu À End- mi pe nr 
wert wert wert vo wert | in Std. suches 
1 —1651-28 |- 32 |- 27 |- 16 |+ 5 |1 ee sd 
2 —21 |-28 |- 43 |- 39 |- 41 |- 7,5 1 +++ 2 Std. in 
3 - 7 |-14 |- 41 |- 41 |- 42 |- 5 | 1 ++ Ltw 
4 0 I- 3 |- 22 |+ 27!/+ 22 |+ 26 | 1 +++ 
5 — 3 0 |-— 23 |- 8 |— 10 |- 29 | 2 + I 
6 - 6 |- — 26 |- 20 |- 27 |- 21 | 2 ui. 
7 + 6 |+ 4 |- 27 |+ 19 |+ 17 |+ 19 | 2 == | Im 
8 — 3 |- 2,5|- 56 |- 56 |- 4 |+ 1| 2 -- 
9 + 0,5|- 3 |- 13 |- 13 |- 7 |- 2] 2 ++ py 
10 +4 0 |- 44 |- 41 |- 4 |+ 3 | 2 +++) in Ltw 
11 + 3 |-— 2 |- 41 |- 40 |- 5 |- 2| 2 + + 
12 + 0,5/+13 |- 38 |- 38 |- 29 |- 39 | 2 — 
13 — 2 |- 6 |- 26 |- 21 |- 27 |- 4] 11, |+ ++ 
14 +4 |-12 |- 4 |- 44 |- 32 |- 14 | VY | ++ Le 
15 + 4 |+ 2 |- 43 |- 43 |- 4 |- 5 | 11, |+++ 21}, Std. 
16 _.6.1+ 8 |-'a |- no |- @ I- EI 14, ++ in Tür 
17 - 6 |-3 |- 14 |- 7 |— 11 |+ 5 | 1, |+ ++ 
18 — 1 |- 3 |- 44 |- 4 |- 31 |- 13 | 1%, |+ + + 
19 -10 |- 9 |- 4 |- 22 |- 21 |- 10 | BY, |+ + + 
20 + 3 O |- 33 |- 33 |- 29 |- 5 | 1, |+++/ 
Teilstrich.| — 56,5 |-87 |-635 |-510 |-512 |-138 
Mittelwert i. Mil- 
livolt abzgl. Ltw|— 3,0|- 59,8|— 45,4 — 45,6) - 82 














Protoplasma für diese Stoffe sehr permeabel ist. Wenn aber auch für 
Rohrzucker die gleiche Tatsache festgestellt wurde, so mußte man daraus 
schließen, daß auch dieser für wenig permeierend geltende Stoff doch 
auch eindringen kann, so wie auch unter den Salzen die Calciumsalze, für 
die plasmolytisch kein Eindringen feststellbar ist, auf elektrometrischem 
Weg als eindringungsfähig erkannt werden können. 

In Leitungswasser gebracht zeigen die Zellen überall gute Reversi- 
bilität, die bei Rohrzucker am besten ausfällt. Bei längerem Warten 
(gewöhnlich 1 Stunde in Leitungswasser) würden wohl auch die Werte für 
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Tabelle 13. Chara. Einseitige Einwirkung von 2 Harnstoff. 





























































75 Harnstoff Ltw ue > 
Versuch Ltw ont Maximal zw am Ende 
wert wert wert u ut en 
1 -ı /|- 31-3 |-10 |- 9 I- 3 | 2,S.| +++ 
2 + 1 - 5 |— 19 | — 19 | — 16 | — 4 A], , | +++ 
3 + 3 + 2 1- 8 |—- 8 |—- 8 |+ 25 „I++t+ 
+ -1445|- 27 |- 35 |- 9 |- 5 f+ 3512 „I+++ 
potes ter - Pa 0 | 10 | - n le +++ 
6 — 65 _— 39 |— 48 | — 43 |- 36 | — 7 [16 Min.| ++ 
7 |-21 |- 40 | - 40 | - 23 1, St.) + 
8 +15 - 9|-% |- 19 |- 2 |- 9 13 ,1++4+ 
9 — 0,5 | — 14 |- 49 |- 49 i- 38 |+ 8 13 „I+++ 
10 +27 - 25 |— 30 |- 18 |— 17,5) + 12 3 „I +++ 
11 +2 I+m | - 9 I- wBi- 2 | - 313 „I+r++ 
zw |-2 ?-% |- |- nu |-u|+ 7]3y,,] 7 
13 | + 45 o |- 11 |- 11 | 9 | - 10 | 34, , | ++ 
14 +4 |- 18 |- 22 |- 21,5|- 32 |- 13 | 37, „I+++ 
„> Ii-2 1-2 I- ui» 7- 7 1- « is, ,l +++ 
16 20 |- 20 | - 27,5|— 17 |- 17 |- 2 | 34, , | +++ 
17 - 25|- 05-16 |- 8 |- s |- 4 |, „ F 
18 — 45 |— 17 |- 17 |- 6 |- 5 |- 8 | 3, ,, | +++ 
19 | +57! |+ 7 |+ 3 |+18 |+ 20,5| + 29 | 34, , | + ++ 
20 + 4 — 42 |— 42 |- 42 |— 27 | — 20,5] 3%, ,, | + + + 
+72 —281 | -483 | -322 | -260 | — 36,5 
Mittelwt. 
in Milli- 
volt ab- 
zgl. Ltw — 35,2| — 55,4| — 39,4] — 33,2] — 10,8 
Alkohol und Harnstoff noch giinstiger ausgefallen sein. An Maximal- 
werten wurde beobachtet: 
Maxima Max.-Mittel Mol.-Gew. 
Für Alkohol 5°/,=1 mol. . . . .. — 106 MV — 58 MV 46 
Für Harnstoff bed aie Fiat. les -114 „ -56 „ 60 
Für Rohrzucker io ER ein 342 


Allgemein stehen die Ergebnisse in guter Übereinstimmung mit den 
Beobachtungen Josts. Auch die Werte, z. B. bei Alkohol, sind annähernd 
gleich, wenn sie auch bei meinen Versuchen oft etwas höher ausfallen. 
Ebenso fand sich der negative Einfluß von Rohrzucker und Harnstoif 
vollauf bestätigt. Ferner ist der Verlauf der Kurven bezüglich des An- 
steigens des Effektes z. B. beim Alkohol gleicherweise beobachtet worden. 
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Tabelle 14. Chara, Einseitige Einwirkung 7, Rohrzucker. 

















7, Rohrzucker Ltw Dene bead 
Versuch Ltw er Ein am Ende 
ame [ Mesa | maawer | Anne maawert | Ta mar [de ver 
1 + 2 + 2,25] — 3 - 3 -9 3 ¥ 
2 + 2,5 | + 40 | —- 6 — 6 -5 1%, I +++ 
3 + 45 0 — 45) + 15 +3 3 +++ 
4 +4 0 - 1 +5 - 1 +9 21, | +++ 
5 |-3 0 |- 6 | -"4 |- 5 | -15 | 2, | +++ 
6 + 2 + 1 — 16 +18,5 | — 2 — 9,5 + +++ 
7 — 7 - & — 18 — 17 — 27 4 4 +++ 
8 + 1 + 3 - 9 — 9 - 19 +1 4 +++ 
9 0 +15 | — 14 —12 — 16,5] -1 4 +++ 
10 — 15 0 — 14,5) -14,5 | — 22 0 4 +++ 
11 +8 + 4 + 151 + 4 - 1 +7 4 +++ 
12 4 - 4 - 10 -5 - 6 -2 a + + + 
13 — 0,5 | — 4 - 9 - 65|-— 6 +1 4 +++ 
14 — 2 - 6 - 8 — 2 - 3 -2 4 +++ 
15 + 6 - 15 |- 10 — 6 - 6 +3 4 +++ 
16 +2 + 1 - 9 _— 6 - 85) -3,5 4 + + + 
17 — 35 |— 5 - 5 + 4 + 5 1 2 +++ 
18 0 - 2 - 5 -3 — 5,5] -15 2 +++ 
19 — 3 — 3 — 9,5] — 9,5 | — 14 -2 2 +++ 
20 | +4 |+2 |- 15] + 05|- 3 | -2 2 +++ 
Teilstr. | +11,5 | —14,5 | -156,5| -66 |—138 —1 
Mittelwertin Milli- 
volt abzgl. Ltw .| — 2,4 | — 16,6] — 7,6 | — 14,8] -1,0 























Wenn wir die Einwirkung der Säuren als eine Schädigung bezeich- 
neten, so wäre dieser Ausdruck für die hier benutzten Konzentrationen 
der untersuchten Nichtelektrolyte gewiß verkehrt. Denn allgemein war 
bei allen Versuchen keinerlei Schädigung an den Zellen aufgetreten, und 
es hat auch ein Stoff wie Rohrzucker, der in 5 Lösung ganz gewiß nicht 


schädigen kann, im Prinzip die gleiche Wirkung wie Äthylalkohol. 


5. Abtötung der einen Zellhälfte. 


Es hat nicht nur Bedeutung zu wissen, welche Potentialdifferenzen 
überhaupt an einer Zelle hervorgerufen werden können, sondern es 
ist auch von Interesse, die dem Plasma selbst zukommende elektro- 
motorische Kraft kennen zu lernen. OSTERHOUT (1927b) wies nach- 
drücklich auf den asymmetrischen Bau des Protoplasmas hin, den er auf 
Grund seiner Untersuchungen an Valonia und Nitella annehmen mußte, 
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und den er dann seiner ganzen Arbeitshypothese zugrunde legte. Wir 
ınüssen danach mindestens zwei Hauptphasengrenzen annehmen, die als 
Ursache der Spannungsdifferenzen in Betracht kommen: die Phasen- 
grenze Zellsaft/Protoplasma und die Phasengrenze Protoplasma/Außen- 
flüssigkeit, wobei die Zellmembran als elektromotorisch unwirksam an- 
genommen wird, was sie sicher nicht ist. Schon an einer Elektrode kommt 
also eine Summe oder Differenz von mehreren Potentialen zur Wirkung, 
und wenn dann die zweite Elektrode an eine irgendwie durch Zusatz von 
Stoffen veränderte Stelle der Zelle gelegt wird, so messen wir die Diffe- 
renz zweier Spannungen, deren jede aus einer Summe von Einzelpoten- 
tialen entsteht. Um den Einfluß einer einzigen Plasmaschicht (nebst der 
sie beleckenden Zellhaut) studieren zu können, hat OSTERHOUT die eine 
Elektrode als Kapillare in das Innere der Zelle eingestochen. Anfangs 
konnte er auf diese Weise bei Valonia nur ganz kleine Potentiale fest- 
stellen. Über ähnliche Ergebnisse haben auch TAYLOR und WHITAKER 
(1925—26 Carnegie Institution, Yearbook 25, 248) und Jost (1927) be- 
richtet. Neuerdings aber ist es OSTERHOUT (1927 b) mit verbesserter Metho- 
dik gelungen, bei Valonia, wenn innen und außen Zellsaft an das 
Protoplasma angrenzte, eine Spannung von 14,5 MV im Durchschnitt 
nachzuweisen (Max. 38,0MV, Min. 4,3MV), wobei die positive Seite 
innen lag. Dieselbe Einstichmethode wandte OsrerHouT (1927c) auch bei 
Nitella an, bequemer war aber ein anderes Verfahren. OSTERHOUT ging 
so vor, daß er das eine Zellende mit Chloroform abtötete und dann die 
Elektroden an das tote und an das lebende, Ende der Zelle anlegte. Auch 
so konnte nach Ansicht OsTERHOUTs der Strom nur einmal durch lebendes 
Protoplasma gehen. Es mußte aber von der Annahme ausgegangen wer- 
den, daß die abgetötete Seite das Potential 0 besaß und außerdem der 
übrige Teil der Zelle durch diesen Eingriff nicht geschädigt wurde oder 
wenigstens für die erste Dauer des Versuches noch normal blieb. So fand 
OSTERHOUT für Nitella im Mittel 15,9 MV; wieder Positivität innen. 
Über weitere Ergebnisse OsTERHOUTS mit verschiedenen Ableitungs- 
flüssigkeiten wird später zu berichten sein. 

Ich ging nun bei meinen Versuchen ähnlich wie OSTERHOUT vor, blieb 
aber bei der Meßmethode, die oben beschrieben wurde (Kapillarelektro- 
meter). Außerdem leitete ich mit Leitungswasser ab, so daß also die 
rechte Zellhälfte in Leitungswasser tauchte, die linke der Einwirkung 
der Versuchslösung ausgesetzt wurde. Als Abtötungsmittel nahm ich in 
Leitungswasser gelöst: 

Gewieht in% = Molare Lösung 
Alkohol ........ 16,4 =3,6 mol 


Athyläther . . . . . . . 7,5 =10 „ 
1 
Chloroform ...... 0,6 =o ” 
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Tabelle 15. Chara coronata. Abtöten der linken und später der rechten Zell- 
hälfte mit 20°/, Alkohol, gemessen gegen Leitungswasser (Ltw). 














Sen Ltw Alkohol links Ltw Alkohol rechts Ltw 
Endwert Maximalwert Endwert Maximalwert Endwert 
in Teilstrichen: 

1 +1 — 658 — 68 —12 +4 

2 +1 — 80 — 65 0 - 1 

3 0 - 7 — 71 +10 + 4 

+ + 0,5 ir LA IR + 3 + 2 

5 + 2 — 4 — 70 + 3 +7 

6 +12 — 26 — 54 0 + 4 

7 — 24 - 45 — 56 - 2 + 6 

8 +10 - 60 - 49 +12 +10 

9 +6 — 59 - 66 +7 +9 
10 - 3 - 69 - 57 +4 + 3 
11 +22 - 57 - 62 +14 - 2 
12 +10 - 62 — 56 + 2 + 8 
13 + 8 — 62 — 60 + 2 + 2 
14 +12 - 61 — 47 0 +13 
15 +21 - 49 — 55 - 1 + 5 
16 - 8 - 7 - 94 - 6 + 6 
17 —16 - 7 - 72 - 7 - 3 
18 +17 - 48 — 38 + 1 + 1 
19 — 12 — 64 — 55 -1 - 1 
20 + 3 — 84 — 89 + 6 + 3 
+ 54,5 —1194 — 1236 +35 +82 

Mittelwert 
in MV 

abzgl. Ltw — 124,8 — 129,0 — 2,0 + 2,6 

















Diese Konzentrationen geniigten vollkommen, um die betreffende 
Zellhälfte rasch zum Absterben zu bringen. Es mußte aber sehr schnell 
gearbeitet werden, um die rechte Zellhälfte nicht mit zu schädigen. Des- 
halb ließ ich die Flüssigkeit meist nur 1—2 Minuten einwirken, wobei der 
benachbarte Teil der Zelle noch in guter Strömung begriffen war. Dann 
kam die Zelle wieder in Leitungswasser auf beiden Seiten, und es wurden 
wieder Messungen gemacht. Schließlich wurde auch die rechte Zellhälfte 
mit dem gleichen Gift behandelt. Der Effekt mußte dann also umge- 
kehrt verlaufen; das zuerst beobachtete Potential ging zurück und 
näherte sich dem Nullpunkt. Diese Endablesungen wurden ebenfalls 
ziemlich bald, nach 2—5 Minuten, unternommen. 

1. Alkohol. Wie bei den früher untersuchten verdünnten Alkohol- 
lösungen zeigte sich auch hier in vielen Fällen ein allmähliches Ein- 
wirken des Alkohols. Die Zellen mußten 2—5 Minuten lang behandelt 

Planta Bd.9. 40 
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Tabelle 16. Chara coronata. Abtöten mit Äthyläther 7,5 Gew.-%. 


























val Ltw Ather links Ltw Ather rechts Ltw 
Endwert Maximalwert Endwert Maximalwert Endwert 
in Teilstrichen: 
1 +21 — 45 — 34 0 — 1 
2 + 2 - 40 — 20 0 0 
3 0 — 658 — 42 + 2 + 2 
4 +9 - 4 — 41 +9 0 
5 + 2 — 100 — 62 +1 + 2 
6 +1 - 61 — 33 + 2 0 
7 - 3 - 55 - 39 — 3 0 
8 + 4 - 7 — 34 + 2 + 5 
9 -5 - 48 — 39 — 1 - 2 
10 +10 — 88 — 40 + 2 + 2 
ll + 6 — 42 — 27 + 1,5 + 3 
12 -10 — 55 — 36 + 9 0 
13 +19 — 62 — 47 + 3 +12 
14 + 3 - 47 | — 40 + 6 + 1 
15 -10 - 659 — 61 + 3 + 1 
16 — 4 — 46 — 7 — 1 + 1 
17 — 12 - 42 - 31 + 1 + 1 
18 +10 - 1 — 55 0 + 2 
19 -1 — 61 — 27 + 4 0 
20 + 15 — 53 — 12 + 1 1 
+ 36,5 — 1122 — 717 +41,5 +28 
Mittelwert in Millivolt 

abzgl. Ltw - 115,6 - 75,6 + 04 - 04 


werden, manchmal z. B. dauerte es sogar 8 Minuten, bis der volle Effekt 
erreicht war. Die allgemein auftretende starke Negativität stieg nach 
Ersatz des Alkohols durch Leitungswasser meist noch um ein geringes 
an. Die hier angewandte Konzentration wirkte schon deutlich als Schä- 
digung ebenso wie die höheren Konzentrationen von Citronensäure; sie 
sind darum auch in der Höhe des Potentials annähernd gleich. Alkohol 
20% gab rund —125 MV, Zitronensäure durchschnittlich —155 MV. Da- 
gegen riefen die schwachen Konzentrationen von Säuren und Alkohol 
keine Schädigung hervor und der Effekt war viel geringer, z. B. Alkohol 


5% etwa —60 MV, Apfelsäure 15595 = — 60 bis — 80 MV. Als höchster 


Wert wurde bei den Abtötungsversuchen mit Alkohol — 174 MV beob- 
achtet, im Mittel betragen die Maxima —125 MV. Über die Einzelheiten 
berichtet Tabelle 15. 

2. Äthyläther. Die Versuche verliefen entsprechend. Äthyläther übt 
eine etwas stärkere Wirkung auf die Zelle aus, so daß sie nur höchstens 
2 Minuten damit behandelt wurde. Das Maximum war sofort erreicht und 
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Tabelle 17. Chara coronata. Abtôten mit Chloroform 0,4 Vol%. 











Ltw Chloroform Ltw Chloroform 
ven Endwert | yg. eet rt | Endwert nn dei aan 
in Teilstrichen: 

1 + 7,5 - 49 - 37 + 10 0 
2 + 7 - 545 - 15 0 0 
3 +23 - 5 — 41 + 05 - 2 
4 — 4 — 68 + 7 + 31 + 5 
5 +12 nV — 25 + 19 + 8 
6 - 2 — 63 + — 62 + 12 + 7 
7 + 7,5 — 61 - 40 + 14 + 9 
8 + 6 — 30 — 24 - 14 + 7 
9 + 5 — 7 - 77 + 11 + 5 
10 + 6 - 45 — 28 - 10 0 
11 + 7 - 35 - 18 + 10 - 1 
12 — 2 — 69 — 23 + 6 + 5 
13 — 6 - 67 - 52 + 10 — 2 
14 7 — 100 — 84 + 16 + 15 
15 6,5 — 98 — 86 + 11 +5 
16 5,5 - 79 — 75 + 11 + 11 
17 - 17 - 67 — 61 + 12 + 12 
18 25° - 4 - 46 + 43 + 25 
19 - 4 - 49 — 54 + 4 - 5 
20 — 7 - 60 — 54 + 9 + 7 

+17 — 1202 — 895 +205 +111 

Mittelwert in Millivolt 
abzgl. Ltw — 121,6 — 91,2 + 18,8 + 94 














sank in Leitungswasser darauf erheblich. Nach der zweiten Behandlung 
mit Ather, nunmehr auf der rechten Seite, starb die Zelle schnell ab und 
das Potential erreichte ebenso schnell den Nullpunkt. Als Maximum 
wurde erzielt —204 MV, der Mittelwert beträgt — 115 MV, also das 
gleiche wie mit Alkohol (vgl. Tabelle 16). 

3. Chloroform erreichte sofort den höchsten Wert. In Leitungswasser 
darauf nahm die Negativität im Gegensatz zu dem Verhalten in Leitungs- 
wasser nach Behandlung mit Alkohol etwas ab. Wieder in Chloroform 
gebracht — nun die andere Seite — schlug das Potential in fast allen 
Fällen nach der positiven Seite um und ging in Leitungswasser dem Null- 
punkt zu. Chloroform zeigt also noch deutlicher die Umkehr des Poten- 
tialgefälles. Hier wurde der höchste Wert mit —214 MV gemessen, wäh- 
rend die Mittelwerte ungefähr wieder ebenso groß sind wie bisher: 
— 122 MV, vgl. Tabelle 17. 

Es lag der Verdacht nahe, daß es sich bei diesen Versuchen nicht um 
reine Abtötungsvorgänge des Protoplasmas handelte, sondern daß noch 

40* 
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Tabelle 18. Chara coronata. Abtöten durch Wärme. Gemessen gegen 


Leitungswasser. Die Anfangspotentiale in Ltw vor Einwirkung der 
Wärme sind in der Tabelle schon abgezogen. 














Wert nach et 
ae Wärme 5 Minuten 
Anfangswert | Maximalwert | nach Minuten | "ch —T 
in Teilstrichen: 

1 — 57 - 57 0 - 4 

2 — 69 — 69 0 - 50 

3 — 54 - 654 0 — 54 

4 — 658 — 58 0 —- 12 

5 — 61 — 61 0 — 53 

6 — 54 — 54 0 - 40 

7 — 7 — 76 9 - 72 

8 — 38 — 61 2 — 46 

9 — 64 - 659 2 — 36 
10 - 82 - 8 0 — 74 
11 - 3 - 23 0 — 58 
12 - 67 - 69 2 - 45 
13 - 69 - 59 0 — 48 
14 — 61 — 65 2 — 61 
15 - 61 — 61 0 — 56 
16 — 48 — 67 7 - 58 
17 — 82 — 88 2 — 86 
18 - 653 - 653 0 — 23 
19 - 73 - 82 19 - 77 
— 1177 — 1238 — 990 

Mittel- 
werte in 

MV — 124 — 130 — 104 














andere chemische Einfliisse oder Konzentrationseffekte oder dergleichen 
mit im Spiel seien. Es wurde deshalb in einer neuen Versuchsreihe das 
Plasma nicht durch Anästhetika zum Absterben gebracht, sondern durch 
Warme. 

4. Wärme. Ich ging dabei so vor, daß ich eine Spiraleaus dünnem Draht 
herstellte, die so lang wie die Zellhälfte war. DieseSpirale wurde durch den 
Strom eines Akkumulators erhitzt und brachte bei Annäherung an die 
Zelle diese zum Absterben. Das Abtöten auf diese Weise nahm manch- 
mal 2—3 Minuten in Anspruch, oft genügte aber schon 1 Minute oder 
noch kürzer. In den Wärmeversuchen wurde nur auf der einen Seite 
abgetötet und das Potential bzw. das Abklingen in Leitungswasser 
beobachtet. Das Maximum (Mittelwert — 130 MV, Maximalwert = 
— 176 MV) wurde sofort oder in 2 Minuten erreicht (vgl. Tabelle 18), nur 
in extremen Fällen dauerte es 7, 9 und 19 Minuten. Die letzte Ablesung 
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geschah nach etwa 5 Minuten. Die Spannungsdifferenz nahm langsam 
ab. In einem Fall, in dem die Zelle noch über 1 Stunde lang auf der un- 
verletzten Seite Plasmabewegung zeigte, wurde das Abklingen näher be- 
obachtet. Es war Versuch 17, der auch den hôchsten Wert brachte. 
Nachdem der volle Effekt erreicht war (näheres vgl. Abb. 11), nahm das 
Potential kontinuierlich fast geradlinig in der 1. Stunde ab. In der 
2. Stunde springt die Kurve treppenförmig ab und nähert sich dem Null- 
punkt. Da zum Schluß die Zelle tot war, werden die beobachteten Un- 
regelmäßigkeiten wohl von den Potentialänderungen in der nun ab- 
sterbenden Zellhälfte herrühren.. 

Es hat also die einseitige Abtötung durch Wärme den gleichen Effekt 
ergeben wie die durch Alkohol, Äther und Chloroform. Man darf aber 
nicht glauben, dem Protoplasma komme in seinen Grenzschichten eine 
Potentialdifferenz von durch- 

ei 
L N 





sehnittlich —120 MV zu, wobei ” 


die Negativität innen liege. Man 
muß noch bedenken, daß die 
Kette hier nicht wie bei OSTER- 
HOUT auf zwei Seiten Zellsaft auf- 
weist, sondern daß sie, wenig- 
stens unmittelbar nach dem Ein- 
griff, lautet: Zellsaft / Protoplas- : 


80 








& à 
einen Zelihiilt > 






































Teilstriche 
Ss 
„LAbtöfern der 


ma / Leitungswasser. | N 
Da der Zellsaft offenbar höhere 0 a ee 

Konzentration besitzt als Lei- Minuten 

tungswasser, so müssen auchKon- Albin, Chara + ne. Abtiten der einen 


zentrationseffekte auftreten. Es 

würde dann auch die Negativität auf seiten der konzentrierteren Lösung 
zu suchen sein, also im Innern der Zelle. Späterhin wird dann der Zellsaft 
herausdiffundieren und auch aus diesem Grund müssen die Spannungen 
abnehmen. OSTERHOUT (1927d) hat nicht wie ich zum Ableiten Lei- 
tungswasser genommen, sondern KCl-Lésungen verschiedener Konzen- 
tration. Er stellte die Versuche kurz folgendermaßen an: Zuerst wurden 
die Elektroden in Verbindung gebracht mit den Zellenden der leben- 
den Nitella-Zelle. Als Ableitungsflüssigkeit diente 7, KCl. Nun wurde 
auf der einen Seite statt KCl eine mit Chloroform gesättigte 1 KCI- 
Lösung zugeführt, die dieses Zellende tötete, während die andere Zell- 
hälfteunverändert blieb. Darauf wurdenstatt 75 nun 5% 166 und 16660 KCI 
verwendet. Das Ergebnis war folgendes: Mit Abnahme der benutzten 
Konzentration sank auch das Potential des Plasmas und zwar so stark, 


daß es bei einer zwischen 155 und oo gelegenen Konzentration von 
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positiv zu negativ umschlägt. Einige Werte aus OsTERHOUTS Versuchen 


an Nitella mögen das erläutern. 
Bei Ableiten mit 0,1 KCl ist die Potentialdifferenz +40 MV 
» 0,05 „ +24 „ 
» 0,01 ,, +10 „ 
” 0,001 ” — 80 ” 


OSTERHOUT erklärt den ganzen Vorgang folgendermaßen. Ist die 
elektrisch effektivere Lösung auf der Außenseite der Zelle zu finden, so 
wird das Zellinnere positiv werden, so bei 


16 KCl. Ähnlich, aber weniger effektiv ist das 


Verhalten von in KCl. Bei 1666 schlieB- 


lich ist der Zellsaft die effektivere Lüsung 
und dem entsprechend tritt jetzt die Nega- 
tivität innen auf. Hätte OSTERHOUT noch 
geringere Korzentrationen untersucht wie 


10006 usw., so hätte auch er schließlich mit 


Leitungswasser einen Effekt ähnlich dem 
meinigen erhalten müssen. 

In einer Reihe von Versuchen prüfte ich 
noch einmal die Ergebnisse OSTERHOUTS mit 
meiner Methode nach. Wohl zu beachten 
ist, daß OsTERHOUTsS Arbeitsmethode eine 
Abb. 12. Abtöten der einen Zellhälfte Gesamtdauer eines Versuches von nur etwa 
durch Chloroform bei Ableiten mit 50 60Sekunden gestattete, eineZeitspanne, 

tration. Erklärung im Text. in der mit dem Kapillarelektrometer oft 
pr El Versuche Ostzr- erst ein Wert sicher eingestellt werden kann. 
Hours an Nitella. Lér Leitungs Dementsprechend kann man nicht mehr als 

wasser. 

eine qualitative Übereinstimmung seiner und 
meiner Ergebnisse erwarten. Vor allem die von OSTERHOUT beobach- 
teten und auch in seiner Arbeitshypothese gedeuteten Einzelheiten 
des Spannungsverlaufes können bei mir nicht hervortreten, und des- 
halb gehe ich auf sie gar nicht ein. Abb. 12 gibt meine Versuche im 
Vergleich mit denen OSTERHOUTS wieder. Die punktierte Kurve zeigt die 
von OSTERHOUT an Nitella beobachteten Potentiale; die negativen Vor- 
schläge wurden dabei nicht berücksichtigt. Die ausgezogene Kurve ver- 
bindet die für die verschiedenen Konzentrationen gefundenen Mittel- 
werte von Chara, die sich aus meinen Versuchen ergaben. Abweichend 
von OSTERHOUT ist nur die Tatsache, daß die Kurve ps mehr 


nach negativ verschoben ist, so daß schon der positive Effekt mit jp 5 KCl 
kleiner ausfällt als bei OSTERHOUT, +4 MV, und daß jo9 KCl bereits 
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Tabelle 19. Abtöten der linken Zellhälfte mit 0,4% Chloroform bei Ableitung 

mit KCl-Lisung er 70 PATES In den aan: — sind 
A 4, 4. tiale -— — a me 200 

die gsp a gegen ib ohne Chloroform, 156 gegen 166 usw. als 


Nullpunkt angenommen worden. Jeder Wert entspricht. dem Maximum je einer 
































Zelle. 
25 KCl gegen | —.,KC ka 5005 Ka 
Pr Pr Ltw gegen Ltw 
10 KCI + Chloro-| gegen 100 KCl gegen 105 KCl |gegen 10005 KCl| + Chloroform 
form + Chloroform +Chloroform | +Chloroform 
in Teilstrichen: 
0 — 7 — 56 — 69 - 70 
+ 2 —10 — 75 
+ 2 - 9 - 53 
+ 2 —14 
0 —15 
+ 4 - 9 
+ 2 - 7 
+ 3 - 6 
+ 2 — 12,5 
+ 2 
+ 3 
+ 2,5 
+ 24,5 — 89,5 — 184 — 69 — 70 
Mittelw. d. 
Maxima in 
Millivolt . + 4,1 — 19,9 — 122,6 — 138 — 140 
negative Werte liefert, etwa —20MV. Mit 1500 000 sinkt das Potential 


auf — 122 MV, also ganz erheblich, bei 5 p99 00 ae! sich — 138 MV, also 


ebenso wie der Effekt mit Leitungswasser; vgl. Tabelle 19. 

Dieser Unterschied kann erstens, wie schon erwähnt, auf die Meß- 
methode zurückzuführen sein, zum zweiten kann er aber auch vom Ob- 
jekt selbst herrühren. Möglich, daß Chara z. Z. der Untersuchungen 
eine höhere Zellsaftkonzentration besaß als Nitella. 

Übereinstimmend mit OSTERHOUT zeigt sich also eine Zunahme der 
Negativität, wenn mit 5 beginnend zu immer verdünnteren Lösungen 
fortgeschritten wird (vgl. dagegen STERN, 1928, S. 400ff.). 

Zusammenfassung. Ähnlich wie Jost an Chara durch Verwundung 
Negativität erhielt, konnte auch durch einseitiges Zuführen von tödlich 
wirkenden Stoffen ein negativer Ausschlag erzielt werden. Da man das 
Potential der abgetöteten Seite gleich Null setzen kann, kommen also 
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alle beobachteten elektromotorischen Kräfte dem lebenden Protoplasma 
zu. Die Potentialdifferenz darf demnach nicht von der Art des Abtötungs- 
mittels abhängig sein. Tatsächlich konnten auch für verschiedene An- 
ästhetika wie Alkohol, Äthyläther und Chloroform nahezu dieselben 
Werte gefunden werden wie mit Abtöten durch Wärme. Die Mittel der 
Maximalwerte, jedesmal von etwa 20 Versuchen, betrugen für 


ES TEE A se — 125 MV 
ee. eS a. — 115 „ 
cers. |. Ses, erg, — 122 ,, 
a cor marca % : arr eer reer OS re — 130 „ 


Diese Werte sind allerdings nicht mit denen OSTERHOUTS vergleich- 
bar. Wohl aber konnte auch für Chara nachgewiesen werden, daß die 
Werte kleiner werden, ja ins Positive 


Du 19, I. un es: umschlagen, wenn man zur Ableitung 


+Chloroform, ohne vorherige Ab- Statt Leitungswasser verschiedene Kon- 
lesung in KCl ohne Chloroform. zentrationen einer KCl-Lösung verwen- 
Die Werte fallen etwas höher aus. det. Es fanden sich die Ergebnisse 


OSTERHOUTSs im Prinzip bestätigt. Uber 








> u 506 es das Potential des Protoplasmaschlau- 
gegen 7, +Chloro- gegen => +Chlo- ches sagen meine Versuche nichts aus, 
form roform weil nicht wie bei OSTERHOUT mit Zell- 
saft auf beiden Seiten als Ableitungs- 

a 4 — flüssigkeit gearbeitet wurde. 


Es wurden noch einige Versuche 





i hr i m angestellt, auch an der einseitig mit 
+15 _8 Chloroformabgetöteten Chara-Zelle ver - 
+ 2 -15 gleichende Messungen mit Kapillarelek- 
+6 trometer und Binant auszuführen. Die 
+ 2 Zellen wurden wie bisher im Paraffin- 
+ 3 rahmen montiert, aber es kamen die 


Chlorsilberelektroden in KCI-Agarkapil- 
laren zur Verwendung. Es haben sich auch hier mit den beiden Methoden 
befriedigend übereinstimmende Werte ergeben, und es war auch ohne 
Bedeutung, ob die Elektroden mehr oder weniger der Zelloberfläche 
genähert wurden; von Druckwirkungen wurde freilich abgesehen. Die 
Einzelheiten ergeben sich aus den Protokollen. 


Versuch a: Abtöten mit 0,4% Vol. Chloroform. 
Kapillarelektrometer  Binant 


Chloroform links; sofort. . —132 MV —119 MV 
nach 9 Minuten... . —122 ,, —112 > 
Chloroform rechts; sofort . + 2 „ + 32,5 „ 


nach 7 Minuten... . + 34 „ + 37,3 ,, Zelle tot. 
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Versuch b: Ebenso. 


Chloroform links; sofort . . —92 MV — 9% MV 
nach 4 Minuten. . . . —100 ,, —100 „ 

Leitungswasser links . . . —102 „ — 97 „ 

Chloroform rechts; sofort . + 4 ,, + 95 „ 
nach 5 Minuten . . . . 0 Zelle tot. 


Versuch c: Die Elektroden werden einmal an die Membran angelegt, später von 
ihr etwas abgerückt. Die Werte ändern sich nicht wesentlich. Abtöten durch 
Chloroform. 

Kapillarelektrometer Binant 


Chloroform links; Elektroden angelegt: . —156 MV —150 MV 
nach 3 Minuten . . . . . . . . —158 „ —153 „ 
Elektroden abgerückt . . . . —166 ,, ne. LR 


Chloroform rechts; Elektroden abgerückt + 2 „ + 0,3 „ Zelle tot. 


Auch die Einstichmethode wurde geprüft. Die Chara-Zellen befanden 
sich in einer geräumigen feuchten Kammer auf einem Mikroskop, das mit 
einem Mikromanipulator (Mipu) versehen war. Elektrodenhalter aus Hart- 
gummi trugen nach den Vorschriften von GICKLHORN (1928, S. 237) die 
Chlorsilberagarelektroden, die am Ende ein Lumen von etwa 20—30 u 
hatten. Eine derselben wurde mit Hilfe des Mipu in die Zelle einge- 
stochen. Der Erfolg der Operation konnte mikroskopisch kontrolliert 
werden. Das Einstechen war bei den zartwandigen Internodialzellen der 
Blättchen leichter auszuführen als an den dickwandigen Stammzellen, 
aber die letzteren litten weniger unter dem Einstich. Nur an solchen 
Zellen, die nach dem Eingriff die Plasmaströmung wieder aufnahmen 
und lange Zeit beibehielten, wurden zu Potentialmessungen mit dem Bi- 
nant verwendet. Die Spitze der Elektrode drang in den Zellsaft und 
wurde gewöhnlich am Grunde von einem Protoplasmaballen umkleidet, 
der manchmal Bewegung zeigte. Es wurde demnach also direkt vom 
Zellsaft abgeleitet und die ganze Anordnung mußte eine innere Asym- 
metrie besitzen, weil Hautschicht und strömendes Plasma nur einmal in 
der Kette gegeben waren. Auf der einen Seite grenzte Zellsaft, auf der 
anderen Seite die Außenflüssigkeit an die Membran an. Die Versuchs- 
protokolle ergeben folgendes: 

Unmittelbar nach dem Einstich tritt geringe Negativität auf, d. h. 
das Zellinnere, also der Zellsaft, ist negativ gegen Leitungswasser. Diese 
Negativität nimmt immer mehr zu, bis nach einiger Zeit ein konstanter 
Wert erreicht wird, der erst dann eintritt, wenn die Zelle wieder ganz 
normal strömt und der Wundreiz abgeklungen ist. Als Mittelwert 
ergab sich für Zellsaft gegen Leitungswasser —140 MV. In einzelnen 
Fällen konnte die Beobachtung lange Zeit hindurch fortgesetzt werden, 
und es ergaben sich Werte von bemerkenswerter Konstanz (2—6 Stunden 
lang konstant) und beträchtlicher Höhe (etwa 180—200 MV negativ). In 
Zellen aber, die bald nach dem Einstich abstarben, sinkt die Negativität 
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nach einem kleineren oder größeren Anstieg rasch. Auch bei diesen Ver- 
suchen erwies sich das Potential des Zellinneren wieder abhängig von der 
Außenflüssigkeit. Es wurde in einzelnen Versuchen das Quellwasser 
durch verschieden konzentrierte Lösungen von Meerwasser und KC), so- 
wie Apfelsäure ersetzt. Dabei verhielt sich der Zellsaft wie oben positiv 
gegen konzentriertere, negativ gegen verdünntere Lösungen. Auch hier 
sollen die Ergebnisse nur qualitativ verwertet werden. Es zeigte sich 


Zellsaft gegen Meerwasser 1000 negativ 
” ” 2 106 schwach negativ oder wenig positiv 
m sat 
» ” ” 10 positiv 
m 7 
Zellsaft gegen KCl 1000 positiv 
” » ” i stärker positiv 
rts ig J bed sehr stark positiv 
Zellsaft gegen Apfelsäure 10000 schwach negativ 
m . 
Mi se ” Too 000 "84: 


SchlieBlich gelangten noch Plasmodien von Badhamia utricularis zur 
Untersuchung, da es nicht möglich war, an Chara-Zellen selbst die Plasma- 
schicht allein zu messen. Die Plasmodien wurden auf feuchtem Filtrier- 
papier gezogen, das zum Versuch in eine Quarzschale mit diinner Wasser- 
schicht gelegt wurde, so daB die Elektroden gut leitend miteinander ver- 
bunden waren. Dann wurde die isolierte Elektrode wieder nach der Ein- 
stichmethode in das Innere des Protoplasmas geführt, so daB das Po- 
tential Plasma gegen Wasser gemessen werden konnte. Es wurden 15 Mes- 
sungen an einem Plasmodium ausgeführt, die alle Positivität gegen Quell- 
wasser ergaben. Das Potential war gering und betrug im Mittel + 2 MV. 


6. Verwundungseffekt an Geweben. 
Haben uns die Versuche an den Internodien von Chara gezeigt, wie 
Potentialdifferenzen an der Einzelzelle entstehen können, so dürften sie 
uns auch gleichzeitig ein Wegweiser sein, der uns zum Verständnis der an 
Zellkomplexen durch Verwundung entstehenden, oft erheblichen Poten- 
tialdifferenzen führt. Trotz zahlreicher Untersuchungen ist ja eine voll- 
kommene Erklarung dieses sogenannten Verwundungseffektes bis heute 
nicht erzielt. 
Von seiten der Tierphysiologen waren elektrische Stréme an ver- 
letzten tierischen Geweben, z. B. der Quer-Langsschnittstrom an Muskeln 
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oder Nerven frühzeitig entdeckt worden. An pflanzlichen Objekten wur- 
den die Potentialverhältnisse zum erstenmal 1854 von Burr untersucht. 
Er wies zunächst Potentialunterschiede an unverletzten Objekten nach. 
Er fand an ganzen Pflanzen, daß ein Strom ‚von den Wurzeln zu den 
Blättern‘ steige, daß also die Wurzeln negativ gegen die Blätter seien. 
Ferner beobachtete er auch den Verwundungseffekt, indem er nämlich 
zeigte, daß jeder verletzte Teil sich negativ zur unverletzten Oberfläche 
verhalte. Da diese Versuche meistens an Blättern ausgeführt wurden oder 
an Stengeln, und da die verwundete Stelle gewöhnlich der Querschnitt 
selbst war, behielt Burr wie auch die späteren Forscher analog zu den 
Strömen am Muskel die Bezeichnung Querlängsschnittstrom bei. Als 
Elektroden benutzte Burr Bechergläser, die Quecksilber mit einer 
Schicht Wasser darüber enthielten. In das Quecksilber tauchten Platin- 
drähte ein. Burr hatte auch schon eine gewisse Vorstellung über die 
Größe der nach Verletzung auftretenden Spannung; denn er fand, daß 
eine Kette von 12 verletzten Blättern denselben Effekt ergab wie 
1/2 Daniell, somit kam auf das Einzelblatt im Durchschnitt 46 MV. 

Später (1861) hat JÜRGENSEN Querlängsschnittströme an Vallis- 
neria-Blättern festgestellt. Dann folgten 1871 genauere Untersuchungen 
von HERMANN. Er arbeitete mit den noch lange gebrauchten, unpolarisier - 
baren Tonstiefelelektroden. Als Objekt dienten ihm einmal Chara- 
Zellen, von denen er aber nur angibt, daß er ,,einige erfolgreiche Versuche 
an den protoplasmahaltigen Internodien der Charen‘‘ unternommen habe. 
Zum anderen prüfte er den Verwundungsprozeß an einer Reihe von höhe- 
ren Pflanzen. Die meisten Studien führte er an Stengeln aus, fand aber 
seine Resultate dann auch an Blättern und Blüten bestätigt. Auch er 
stellte fest, daß die verletzte Stelle stets negativ ist; aber er brachte als 
erster nicht nur qualitative, sondern auch quantitative Angaben über die 
Höhe der auftretenden Potentiale. Vor allem konnte er zeigen, daß diese 
keineswegs konstant sind, sondern daß die Negativität der verletzten 
Stelle zuerst zu- und dann abnimmt, um oft ziemlich rasch wieder ganz 
auszuklingen. In manchen Fällen bewahrte aber der Querschnitt seine 
Negativität doch recht lange. Temperaturerhöhungen von 40—60° C 
genügten, um die Verletzung unwirksam zu machen bzw. den Strom um- 
zukehren. Die Höhe der gefundenen Werte schwankt zwischen 0,01 und 
0,08 Daniell (ein Daniell-Element =1,1 Volt). Die höchsten Werte lie- 
ferten Pilzstiele. Seine Zahlen, die recht verschiedene Pflanzen um- 
fassen, seien kurz angeführt (siehe Seite 608 oben). 

Der nächste Forscher, der auf diesem Gebiet tätig war, ist KUNKEL 
(1882). Er benutzte zur Ableitung ebenfalls Tonstiefelelektroden mit 
Zink in konzentrierter Zinksulfatlösung, vermied aber eine direkte Ab- 
leitung von der Wunde, indem er die Elektroden immer der Epidermis 
in der Nähe der Wunde anlegte. Die Messungen führte er anfangs mit 
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Lamium purpureum . . . 0,0190 D. 
Senecio vulgaris 
oberer Querschnitt . . 0,0280 „  Brassica napobrassica . . 0,0400 D. 
unterer ™ . . 0,0220 ,, mm. eS 0,0400 ,, 
Hordeum murinum . . . . 0,0120 „  Capsella bursa pastoris . . 0,0621 ,, 
u es: 0,0120 „  Polyporus adustus . . . . 0,0805 „, 
Calendula officinalis . . . 0,0195 ,, 
Plantagomaior ..... 0,0270 ,, 
bis 0,0145 ,, 


dem Spiegelgalvanometer, später mit dem Lirpmannschen Kapillar- 
elektrometer aus. Er hat in quantitativer Hinsicht sich auf Angaben von 
Teilstrichen beschränkt, ohne diese auf Volt umzurechnen. Von seinen 
Ergebnissen sei folgendes angeführt: An unverletzten Pflanzenteilen 
fand er die Blattnerven stets positiv gegen die Spreite (Blätter von 
Castanea vesca und Vitis). An Stengeln konnte er die Negativität der 
verletzten Stellen bestätigen, das Maximum war gewöhnlich nach 
1 Minute erreicht, worauf ein Abklingen folgte. Der Nullpunkt wird da- 
bei nicht ganz erreicht. Ferner studierte er die Potentialschwankungen 
an passiv und aktiv bewegten Pflanzenteilen. Eine passiv bewegte 
Vitis-Rebe zeigt z. B. bei schneller Beanspruchung an der zusammenge- 
preßten Seite Negativität, bei ganz langsamer Biegung treten nur sehr 
kleine Schwankungen auf. Ähnlich verhalten sich die aktiv sich be- 
wegenden Blättchen von Mimosa pudica und Dionaea muscipula. Auf 
seine theoretischen Deutungen soll hier nicht eingegangen werden, da 
sie keine Bedeutung mehr haben. Weitere Untersuchungen, die aber für 
unsere Frage ohne Interesse sind, liegen noch von BURDON-SANDERSON 
und Munk vor. 

Schließlich hat Haack# 1892 in Prerrers Institut eine Experimental- 
arbeit über elektrische Potentiale ausgeführt. Haack untersuchte vor 
allem mit der Absicht, ihre Ursache aufzuklären, die Abhängigkeit elek- 
trischer Vorgänge an Pflanzenteilen von Transpiration, Atmung und 
Assimilation. Zur Ableitung verwandte er die unpolarisierbaren Ton- 
stiefelelektroden, die an der Spitze des Tonschuhes einen Baumwollfaden 
trugen, weil so die Reinigung besser vonstatten ging und auch eine 
kleinere Ableitungsfläche möglich wurde. Die Werte wurden mit Hilfe 
des Lippmannschen Kapillarelektrometers festgestellt. Die Versuche 
HAAOKESs erstrecken sich meist auf Blätter von Dicotylen. Sehr oft dienten 
als Objekt Leguminosenkeimlinge, seltener Monokotylenblätter, Blüten- 
schäfte, Blumenblätter und andere. Er kam schließlich zu der Auffas- 
sung, daß als Ursache der elektrischen Ströme in Pflanzen Störungen 
im Chemismus vor allem durch die Atmung und die Assimilation in Be- 
tracht kommen dürften, während Wasserbewegungen in der Pflanze, 
denen KuNKEL die Hauptbedeutung zugeschrieben hatte, sicher nur von 
ganz geringem Einfluß seien. 
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In der Zeit, als Haackes Arbeit erschien, lag schon eine Mitteilung 
OsTWALDs (1890) vor, die unsere Vorstellungen über die Entstehung bio- 
elektrischer Ströme von Grund auf ändern sollte. Von physiologischer 
Seite fand OstwaLps Gedanke erst etwa 10 Jahre später durch Oxzr- 
BLOM (1901) und BERNSTEIN (1902) Beachtung. BERNSTEIS stellte die 
sogenannte Membrantheorie der bioelektrischen Ströme auf. Mit Osr- 
WALD sieht er in der semipermeablen Membran, also im Protoplasma, 
ein Ionensieb, das einzelne Ionen leichter durchläßt als andere und so zur 
Entstehung von Potentialen führen muß. Das Schema, das BERNSTEIN 
in seiner Elektrobiologie 1912, §. 93, (Abb. 31 und 32a) gegeben hat, 
kann ebensogut wie für eine „Faser‘‘ auch für eine typische Pflanzen- 
zelle gelten (vgl. Abb.13). Der Protoplasmaschlauch soll für Kationen 
durchlässiger sein als für Anionen. Es besteht eine elektrische Doppel- 
schicht mit Negativität auf der Innenseite, aber die Zelle muß stromlos 
sein, solange sie intakt bleibt. Wird sie aber an einer Stelle durch- 





schnitten, so muß sie hier gegenüber der intak- dit aid + 

ten Stelle negativ werden, vorausgesetzt, daB ——— 2 
ein Teil des Protoplasmaschlauches seine Im- + + 
permeabilität noch völlig behält. x 7 Vs = = 7 = x 


Gegen diese Membrantheorie sind mancher- sic nn eA EDER 
lei Bedenken erhoben worden. Zunächst haben siektrischer Doppelschicht nach 
Lozs und BEUTNER eingewandt, daß der Zellsaft TOC. 
bzw. die Gewebesäfte des Muskels nicht imstande seien, Potentiale von der 
Größe der bei Verwundung beobachteten zu geben. Wenn BERNSTEIN 
namentlich K-Salze im Innern der Zelle verantwortlich machte für die 
Entstehung der elektrischen Doppelschicht, so versuchten OVERTON 
(vgl. Höser 1926) und HöBer (1926, S. 732) durch Einwirkung einer 
konzentrierteren K-Lösung auf der Außenseite den Strom umzukehren, 
was aber nicht gelang. BEUTNER hat dann speziell im Anschluß an seine 
bekannten Versuche am Apfel eine andere Deutung des Verwundungs- 
effektes gegeben, der indes schon durch Jost (1926) der Boden entzogen 
ist, so daß es überflüssig ist auf sie einzugehen. So ist man in neuester 
Zeit doch wieder auf die BERNSTEINsche Theorie zurückgekommen. Von 
solchen Anschauungen war oben schon die Rede. Hier soll nur noch auf 
eine Arbeit von NETTER (1928) verwiesen sein, der nachwies, daß bei der 
Nervenhülle Permeabilität für Kationen, Impermeabilität für Anionen be- 
steht und somit die Potentiale durch die Ionensiebtheorie erklärbar sind. 

Nachdem schon vom Wundeffekt an der Einzelzelle die Rede war, 
soll im folgenden über einige Versuche von Verwundung bei Geweben be- 
richtet werden. Selbst wenn der Verwundungseffekt der Einzelzelle 
ganz geklärt ist, bleibt er bei einem Gewebe noch aufklärungsbedürftig ; 
denn es zeigt sich ja, daß dieser Effekt abnimmt, wenn die eine Elektrode 
mehr und mehr von der Wunde entfernt wird, während die andere in 
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größerer Entfernung von der Wunde fixiert ist. So wurde an einem 
großen Blatt von Bryophyllum calycinum die Wirkung der Wunde an der 
verietzten Stelle selbst und ferner in :/,, 4, 5 und 9 cm Entfernung von 
ihr gemessen. Es zeigte sich direkt nach Verwundung ein Einfluß bis zu 
4 em, nach 1 Stunde nur noch in */, cm Entfernung und nach 2 Stunden 
überhaupt nur an der Wunde selbst. Nach 24 Stunden war auch nur die 
verletzte Stelle effektiv, aber stärker als nach 5 Stunden. Es spielt sich 
also hier der Vorgang nicht in einer einzelnen Zelle ab, sondern durch die 
Verwundung müssen auch die Nachbarzellen alteriert werden, bis schließ- 
lich in einer gewissen Entfernung von der Wunde kein solcher Effekt 
mehr nachweisbar ist. 


Eigene Versuche. 


I. Methode. Die Messungen wurden wiederum nach der Kompensa- 
tionsmethode mit dem Kapillarelektrometer als Nullinstrument ausge- 
führt. Als Elektroden benutzte ich Zinksulfat-Pinselelektroden. Zu den 
Versuchen dienten meistens Laubblätter, ferner auch Kotyledonen und 
Hypokotyle von Keimlingen, besonders von Lupi- 
nus albus, und schließlich Früchte. 

+ Es wurde beim einzelnen Versuch folgender- 
maßen verfahren (hierzu vgl. Abb. 14): Zwei belie- 
bige Stellen des Blattes — P, in der Näheder Spitze 
+ und P, nahe der Basis — zeigen stets ein gewisses 
Potential, das wir ,,polares‘‘ Potential nennen wol- 
len. Nachdem dieses gemessen war, wurde bei 
Punkt P, verwundet und direkt von der Wunde 
Von Pound A virdderstrom abgeleitet, weil dort die stärkste Potentialschwan- 
abgeleitet. Bei Pı wurdedie kung zu erwarten war. Es wurde die Differenz 

ee ee gegen P, festgestellt und das urspriingliche polare 
Ausgangspotential abgezogen. Auf diese Weise sind sämtliche Werte 
gewonnen worden. 

Arten der Verwundung: Die Wunde wurde herbeigeführt durch 
Quetschung mit dem Stiel einer Präpariernadel, durch einen Stich mit 
einer Nadel oder schließlich durch einen Schnitt mit einem Skalpell. Die 
drei Arten unterscheiden sich: weniger in der Höhe des Effektes — die 
Potentialdifferenzen sind annähernd gleich bei demselben Objekt —, als 
durch mehr oder weniger rasches Abklingen. Quetschwunden klingen im 
allgemeinen nicht so rasch ab wie etwa Schnitt- oder gar Stichwunden. 
Versuche an Bryophyllum crenatum ergaben beim Abklingen von Quetsch- 
wunden ein Minimum erst nach 5 Stunden, bei Schnittwunden schon 
nach 1—2 Stunden; dann folgt bei beiden langsames Ansteigen bis etwa 
zur halben Höhe des ursprünglichen Wundeffektes. Es wurde im folgen- 
den so verfahren, daß bei dünnblättrigen Objekten Quetschwunden, bei 
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dickblättrigen Schnittwunden angebracht wurden. Die Stärke der Ver- 
wundung war so annähernd gleich, weil bei dickblättrigen Pflanzen 
durch einen Schnitt bedeutend mehr Zellen verwundet werden, als bei 
zarten Blättern. 

II. Entwicklung und Abklingen des Verwundungseffektes. Mein erstes 
Ziel war, dieHöhe des Verwundungseffektes bei verschiedenen Exemplaren 
einer Spezies, dann bei verschiedenen Organen einer Spezies und schlieB- 
lich auch bei Pflanzen verschiedener systematischer oder biologischer 
Stellung festzustellen. Voraussetzung dafür war die Kenntnis der Ent- 
wicklung des Effektes, vor allem.die Entwicklung seines Abklingens. 

Bei den meisten Blättern und anderen Pflanzenteilen wurde das 
Maximum gleich nach einigen Minuten erreicht, worauf die Potential- 
differenzen kontinuierlich abnahmen, und zwar beim Schnitt eher als 
bei den Quetschwunden. Es ging bei den verschiedenen Pflanzen 
meistens sehr schnell, so daß nach 1 Stunde nur ein geringer Effekt bis 
höchstens 1/,; des Maximums vorhanden war, ja bei einigen, z. B. 
Wasserpflanzen wie Helodea und Vallisneria, aber auch bei Impatiens 
und Silene mellifera, schlug sehr bald der Effekt sogar ins Positive um. 
Über Nacht zeigte sich in vielen Fällen ein erneuter Anstieg der Nega- 
tivität bis ungefähr zur Hälfte des Verwundungseffektes, bei anderen 
hält das Absteigen hingegen an, so daß nur noch geringe Negativität 
oder wiederum Positivität zu verzeichnen ist (vgl. Tabelle 20). Dabei 
wurden die Außenfaktoren zunächst konstant belassen, wenigstens nicht 
absichtlich geändert. Ein Versuch an Bryophyllum crenatum ergab bei 
der ersten Verwundung im Mittel von 8 Blättern eine Negativität an 
der Verletzungsstelle von —48MV, dann folgten in 1 Stunde ein Ab- 
klingen auf —13,6 MV, Wiederanstieg nach 24 Stunden auf — 27,6 MV. 
Eine erneute Verletzung gab wieder Negativität von ungefähr dersel- 
ben Größe wie die erste Verwundung. Von den Blättern unterscheiden 
sich die Früchte, z. B. von Pirus cerasifera und Malus floribunda, 
über die später noch zu berichten sein wird, insofern, als sie das Maxi- 
mum des Effektes nicht sofort, sondern erst nach einiger Zeit, Pirus 
durchschnittlich nach 3 Stunden und Malus nach */,—1 Stunde, er- 
reichen. Solanum lycopersicum, die Tomate, gab sofort das Maximum 
und fiel dann langsam, bei ganz unreifen Früchten schneller, aber kon- 
tinuierlich ab. Pirus cerasifera fiel nach dem Maximum ebenfalls kon- 
tinuierlich bis auf ein geringes Potential oder überhaupt Null ohne An- 
stieg während der Nacht. Im Gegensatz dazu stieg Malus floribunda 
nach einem Minimum nach etwa 5—7 Stunden wieder etwas an (Abb. 17, 
18,19). Bei Lupinus albus wurde als einem der besten Objekte mit 
hohem Ausschlag das Abklingen genauer von Stunde zu Stunde und in 
den ersten 10—15 Minuten von Minute zu Minute verfolgt. Abb. 15 gibt 
im Mittel von 20 Versuchen (das Maximum betrug hier — 140 MV!) den 
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Tabelle 20. Höhe und Abklingen des Verwundungseffektes in Millivolt. 
(Die Zahlen stellen zumeist Mittelwerte dar.) 








Maximal- 
RN Be Wert nach Wert nach 
nach 1 Stunde 24 Stunden 
Verwundung 
Acacia spec. . . . . . NÉ Le — 32 - 8 — 24 
Fuchsia corymbosa . . = — 68 —23 +52 
Viscum album . . . . . . . . . . - 6 — 4 + 6 
Opuntia aurantiaca . . . . . . . . — 41 — 0,5 — 22 
Primula obconica . . . . . . . . . — 44 -11 -12 
Silene mellifera. . . . . . . . . . — 26 + 6 +14 
Oxalis Ortgiesii. . . . . . — 33 —18 -5 
Impatiens .. ....: 2 2.2.0.0. — 66 -5 —15 
Vallisneria spiralis . . . . . . . . — 45 +20 — 4 
Helodea canadensis . . . . . . . . — 33 +30 +25 
Lupinus albus, Keimlinge 
Kotyled.; hell ......... —120 - 4 —29 
s BNR hat exerci lorreeva ve — 92 +4 
A da ur dh 100 + 0,4 
Dunes Fe +: te — 60 +29 
a dunkel ........ — 50 +26 
Bryophyllum crenatum 
Quetschwunde ......... — 84 —34 —44 
Schnittwunde ......... — 86 -10 + 6 
Schnittwunde . . . . . . . .. — 48 — 13 — 28 
Blätter an der Pflanze hell . . . — 66 - 9 — 20 
Blatter an der Pflanze dunkel. . — 78 — 21 
Bryophyllum calycinum . . . . .. — 56 — 6 
Echeveria amoena 
abgetrennte Blätter; hell... . — 82 +31 
abgetrennte Blätter; dunkel. . . — 31 +19 
Blätter an der Pflanze hell . . . - 70 + 0,6 
Blätter an der Pflanze dunkel. . — 54 +11,0 
Pirus cerasifera . . . . . . . . . — 56 —52 — 19 
— 57 —75 —14 
— 38 — 48 — 13 
— 44 — 53 0 
Malus floribunda. ........ — 34 — 34 — 9 
- 53 — 70 — 35 
— 57 — 58 —24 
- 50 —45 - 7 
Solanum lycopersicum - 51 —41 -15 


(grüne Früchte) 
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Verlauf von Stunde zu Stunde wieder. Nach einem sehr plôtzlichen Ab- 
fall in der 1. Stunde folgt ein allmähliches Ansteigen in den Nachmittags- 
stunden, dann wieder ein Sinken über Nacht bis auf einen Bruchteil des 
anfänglichen Effektes etwa 8 MV nach 25 Stunden gegen 110 MV zuerst. 
Ein noch besseres und genaueres 
Bild vom Abklingen in den ersten 
10 Minuten gibt Abb. 16 (a und b). 
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Abb. 15. Lupinus albus. Abklingen des Verwundungseffektes von Stunde zu Stunde. 

Abb. 16a, b. Lupinus albus. Abklingen des Wundeffektes in den ersten zehn Minuten. 

In ihr stellt jede Kurve jeweils eine einzelne Pflanze dar und zeigt recht 
deutlich das schnelle Ansteigen zum Höhepunkt und rasche Abfallen bis 
auf einen geringen Effekt. 

Einen allgemeinen Überblick über die Höhe des Verwundungseffektes 
bei den verschiedenen Individuen und Organen verschiedener Spezies gibt 
ebenfalls Tabelle 20 und ergänzend dazu Tabelle 21 weiter unten. Der 
höchste Einzelwert von —140MV wurde am Kotyledon eines Keimlings 

Planta Bd. 9. 41 
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von Lupinus albus gemessen, bei dem auch sonst die höchsten Mittelwerte 
aus den Maxima erzielt wurden. Er übertrifft den höchsten bei HERMANN 
angegebenen Wert um etwa 50%. 

III. Wiederholie Verletzung. In weiteren Versuchen wurde die Ver- 
letzung an mehreren Tagen hintereinander wiederholt. In den ersten 
2—3 Tagen erreichte die Negativität fast stets ungefähr die gleiche Höhe 
und erst späterhin, als die Blätter schon nicht mehr ganz so lebens- 
kräftig waren wie am Anfang, wurde der Effekt geringer. So erhielt ich 
für Lupinus albus-Keimlinge an Kotyledonen als mittleren Maximalwert 
von 8 Pflanzen: 


Nach Verwundung 
Anfangs am1.Tag 2.Tag 3.Tag 4. Tag 6. Tag 9. Tag 
— 91,2 — 101,2 —100,2 —76,4 —80,4 —67,6 —76,6 MV, 
in einer anderen Serie, Mittel aus den Maximalwerten von 16 Keimlingen : 
Anfangs am 1. Tag 4. Tag 8. Tag 
— 101,8 — — 103,8 — 60,6 MV. 
Auch bei Echeveria amoena verlief der Versuch ähnlich: 
Anfangs am 1. Tag 2. Tag Maximalmittel von 3 Blättern 
— 70,4 — 58,4 —59,2 MV an der Pflanze. 
In einer 2. Serie: 
Anfangs am 1. Tag 2. Tag Mittel aus je 8 Maximal- 
— 33,4 —45,2 —41,4 MV werten. 


Trotz der Schwankungen in den Einzelwerten konnten also im Mittel 
an aufeinanderfolgenden Tagen sehr ahnliche Ergebnisse erzielt werden. 
IV. Einfluß der Verdunkelung. Es war von Interesse zu sehen, wie 
sich das Potential änderte, wenn die Blätter oder Pflanzen dauernd im 
Dunkeln gehalten und wiederholt verwundet wurden. Die Verwun- 
dungseffekte an Kotyledonen von Lupinus albus gaben im Prinzip das- 
selbe Bild wie die Lichtserie oben: Bis zum 3, Tag nahezu gleich, höch- 
stens ein ganz geringes Steigen des Potentials, dann Abnahme; die Daten 
sind für die Mittel aus je 12 Maximalwerten folgende: 
Anfangs — 106,4 MV, am 3. Tag — 110,6 MV, am 6. Tag — 94,6 MV. 
In einer Versuchsreihe wurden Blättchen von Echeveria abgetrennt und 
an mehreren aufeinanderfolgenden Tagen an der Basis verwundet!. Die 
Negativität nahm in den ersten 3—4 Tagen erheblich zu und sank darauf 
ebenso schnell. Es wurden die Mittelwerte von 24 Blättchen genommen. 
Der Verwundungseffekt betrug: 
Anfangs aml.Tag 2.Tag 3.Tag 4.Tag 5. Tag 6. Tag 
—8,4 — 34,2 —39,4 —45,0 —28,6 —21,8 —13,6 MV. 
Für 5 Blättchen aus derselben Serie ergab sich die Reihe: 
— 16,6 —324 —38,0 —36,4 —14,8 —19,6 —16,6MV. 


1 Es wurden jetzt und in den folgenden Versuchen nur Schnittwunden angebracht. 
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Für 8 Blätter von Bryophyllum crenatum wurden folgende Mittel aus den 

Maximalwerten erhalten: 

Anfangs aml.Tag 2.Tag 3.Tag 4. Tag 5. Tag 6. Tag 7. Tag 8. Tag 

— 67,8 — 70,6 —46,0 —45,2 —47,2 —46,6 —48,0 —524 —35,2 
9. Tag — 27,4 MV. 
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periode an vier Terminen in der Zeit vom 14. VI. 28 bis 24. VIT. 28 


Abb. 18. Malus floribunda. Abklingen des Verw.-Effektes. Die 
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I, Il, III, IV liegen jeweils etwa 14 Tage auseinander. 
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zu verschiedenen Zeitpunkten der Reifeperiode. Die Termine Messungen erfolgten in Abständen von 14 Tagen während der Reife- 


Abb. 17. Pirus cerasifera. Abklingen des Ver 
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Zellsaft der Sukkulenten im Dunkeln stark an, verliert aber bei dauern- 
der Dunkelheit die Säure wieder. Das war Veranlassung, den Verwun- 
dungseffekt der Sukkulenten in Abhängigkeit von Beleuchtung und Ver- 
dunkelung weiter zu untersuchen. Es schien nützlich, nicht nur die Ände- 
rung des p,, sondern gleichzeitig auch die der Zellsaftkonzentration 
festzustellen. Gerade die Sukkulenten bildeten dazu das geeignete Ob- 
jekt. Fleischige Blätter von Crassulaceen, Begonia und andere geben bei 
Vorbehandlung mit einer Presse (ich benutzte eine hydraulische Presse) 
ihren Zellsaft sehr leicht und vollständig ab,so daß die Schwierigkeiten, von 
denen WALTER (1928, S. 546) gesprochen hat, nicht auftreten und ein Ab- 
kochen des Gewebes nicht vorgenommen werden muß. Eine eingehende 
Prüfung ergab, daß sowohl p, wie Konzentration des Preßsaftes von 





Wunde 
Abb.19. Solanum Lycopersicum. Verwundungseffekt in verschiedenen Stadien der Reife. 


lebenden Blättern übereinstimmen mit denen des Preßsaftes von ge- 
kochten Blättern. 

Bei einer Reihe von solchen Pflanzen wurde der Verwundungseffekt 
morgens gemessen und von den betreffenden Blättern gleichzeitig p, 
und Konzentration des Preßsaftes bestimmt. Darauf wurden die Pflan- 
zen vollem Lichtgenuß ausgesetzt — es wurden möglichst sonnige Tage 
ausgesucht — und am Nachmittag zwischen 3 und 4 Uhr an anderen 
Blättern der gleichen Pflanze die gleichen Messungen ausgeführt. Die 
Py-Werte wurden elektrometrisch gegen Kalomelelektrode bzw. Stan- 
dardazetat bestimmt, die Konzentration des Zellsaftes kryoskopisch er- 
mittelt. In den meisten Fällen nahm die Konzentration im Licht ab und 
das p, stieg, d.h. die Säure verschwand am Licht. Es mögen einige Bei- 
spiele aus den Versuchsprotokollen angeführt werden: 


Echeveria arizonica MV Atm. Pu 
morgens 8—9 Uhr. . . . . . . . . . . . — 60 4,580 4,675 
RE a LR a 7, — 75 4,098 6,05 
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Crassula arborescens MV Atm. Pa 
RS CR, ern; ini DE daté, apie — 650,6 4,387 4,87 
Na ees og on 4 bo oe pete — 46,4 3,905 6,18 

Begonia spec. 
nn re „+; our Bears je de — 68 4,098 2,62 
MS og ks dag 4 be OTS — 59,6 3,255 3,00 

Kleinia repens 
DES S— Ue. . . . à « .,..n +. dia — 26 3,616 5,18 
nt Geer. OPS RASE ee ere —22,4 2,917 5,37 

Echeveria amoena 

1. morgens 8.15 Uhr ...... A u — 44 4,412 4,88 
zitläge BED Ube i. cos: lue oem me — 38 4,267 5,67 
a Be ee ee ee ee — 50 4,459 4,86 
ORO RUE... nn ann ee bale — 24,8 2,291 5,53 
D'UN WE. . . 0 0 ee 6s — 32,5 5,02 
ee Soe. 0") SEM & — 14,0 5,67 

Kalanchoe a) 
an... ss ee Se — 44 4,219 45 
bis mittags 3 Uhr Sonne . . . . . . . . . — 50 3,6 5,5 
dann 24 Stunden dunkel . . . . . . . . . — 48 3,6 5,09 
MES 2 Une Donne. =... oie SK + ion — 47 3,27 5,84 

Kalanchoe b) 

DENE. 5 di die Sure Le — 45 4,47 4,52 
pe D... . .. . + à. — 44 3,496 6,05 
darauf 24 Stunden dunkel . . . . . . . . — 72 3,785 4,56. 


Ein Blick auf die Zahlen zeigt, daß sehr oft — aber freilich nicht aus- 
nahmslos — einer Abnahme der Azidität auch eine Abnahme der elek- 
trischen Spannung bei Verwundung entspricht. Das gab Veranlassung, 
diesem Zusammenhang noch weiter nachzugehen und auch durch längere 
Verdunkelung bei hoher Temperatur die Säuren zu vernichten. Die Er- 
gebnisse waren folgende: 


Sempervivum virgineum MV Atm. Pu 
Ee ee ae —61,8 3,640 4,67 
CS err rare —54,0 3,313 5,4 
2 x 24 Stunden, dunkel und warm. . . . . —34,0 3,279 5,9 

Echeveria amoena 1 
morgens 10 Uhr (vorher über Nachtdunkel, 

BE ER PUS 53 —33,2 3,881 4,67 
2 x 24 Stunden dunkel, warm . . . . . . —21,8 2,917 5,63 

Echeveria amoena 2 
morgens 10 Uhr (vorher über Nachtdunkel, 

a a ee PE «TP are —25,2 3,423 4,75 
2 x 24 Stunden dunkel, warm . . . . . . —12,2 2,652 5,55 


Die Erwartung wurde also bestätigt. Auch in manchen anderen Ver- 
suchen mit Echeveria amoena konnten während des Tages Kleinerwer- 
den der Negativität und Anstieg im p, beobachtet werden. 








618 K. Kümmel: 


Die eben angeführten Zahlen beweisen aufs deutlichste, daB der Ver- 
wundungseffekt nicht allein durch Konzentration und p, erschôpfend 
erklärt werden kann. Wir müssen annehmen, daß es sich um einen 
komplexen Vorgang handelt, bei dem nicht die Konzentration allein, 
sondern auch der Elektrolytgehalt eine Rolle spielen, daß das Plasma 
selbst artspezifisch sich ganz verschieden verhalten kann insofern, als 
es bei der einen Pflanze seine Permeabilität schneller zu ändern ver- 
mag als bei der anderen. Schließlich mag auch die Kutikula mehr oder 
weniger das Entstehen von Potentialdifferenzen beeinflussen. Ferner 
ist zu bedenken, daß die Faktoren sich gegenseitig hemmen oder ver- 
stärken oder ganz aufheben können. Muß man allen diesen Bedenken 
Rechnung tragen, so läßt sich doch in den für die Sukkulenten erhaltenen 
Potentialen in groben Zügen eine Proportionalität zwischen Verwun- 
dungseffekt, Konzentration und p, erkennen (vgl. hierzu STERN, 1928, 
8. 224). 

V. Verwundungseffekt und Azidität bei Nichtsukkulenten. Diese Be- 
obachtungen führten dazu, auch bei anderen Pflanzen den Verwun- 
dungseffekt in Verbindung mit dem p, zu messen. Auch die Zellsaft- 
konzentration wurde bestimmt, jedoch traf man hier auf ziemliche 
Schwierigkeiten. Denn die richtige Konzentration kann (vgl. WALTER 
Le.) man nur von solchen Blättern erhalten, die vorher abgedämpft 
waren, während der Preßsaft aus lebenden Teilen eine viel zu geringe 
Konzentration ergibt. Dagegen läßt sich das annähernd wahre p, wie- 
derum nur aus dem Saft lebender Pflanzen ermitteln, da durch Kochen 
das p, des Saftes sehr stark ins Alkalische heraufrückt. Da in den 
meisten Fällen Preßsaft aus lebenden Pflanzenteilen hergestellt wurde, 
konnten in Tabelle 21 zumeist nur die p,-Werte angegeben werden, 
bei den Sukkulenten und Früchten auch die Zellsaftkonzentration. 
Bei den Hartlaubgewächsen dagegen, die in frischem Zustand so gut 
wie keinen Saft abgeben, wurde der Preßsaft aus gekochten Blättern 
gewonnen und daher nur die Konzentration, nicht aber das p, ange- 
führt. Die Untersuchungen umfassen Pflanzen vom Typ der Hydro- 
phyten bis zu den Xerophyten und Sukkulenten, rauh- und zartblättrige 
Formen. 

VI. Injektionsversuche. Es wurde oben gesagt, daß das BERNSTEIN- 
sche Schema für die Entstehung des Verwundungseffektes nur dann zu- 
treffen kann, wenn die eine Hälfte der angeschnittenen Zelle völlig un- 
versehrt bleibt. Das kann nur kurze Zeit der Fall sein, dann wird auch 
diese Hälfte abgestorben sein. In Geweben muß also auf alle Fälle noch 
nach anderen Ursachen für den Wundeffekt gesucht werden, und es ist 
da vor allem an den aus der verwundeten Zelle austretenden Saft zu den- 
ken, der mit den Nachbarzellen in Berührung kommt. Da Quetsch- 
wunden mehr von ihm liefern als Schnitt oder Stich, würde die im all- 





Tabelle 21. Verwundungseffekt, Azidität und Zellsaftkonzentration. 
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Mittelwert Zellsaft- 
Untersuchte Pflanzen: Pflanzen- 
Anzahl | aus d. Maxi- konzentrat. 
Schnittwunde teil EL.” D dt 
Solanum Lycopersicum . . . . . Früchte “T-B 4,45 7,590 
- 4 4,5 8,119 
mus sativus. . . . . . . . Knollen 9 — 74,0 | 7,15 
Lupinus albus, Keimlinge . | Kotyled.| 26 -103,8 | 5,75 
2 14 —116,4 | 5,90 
Hypok. 10 | — 59,8 | 6,07 
i 14 — 63,0 | 5,74 
Sedum Stahlii . . . . . . . . . Blätter Ei — 38,0 | 5,40 3,520 
pe 9 — 27,6 | 5,98 4,146 
à 8 — 215 | 5,86 4,315 
Sedum maximum. . . . . . . . dé 5 — 38,0 | 6,46 7,688 
A 15 — 46,0 | 6,65 6,675 
Sedum reflezum . . . . . . . . Sprosse | 10 | — 71,2 | 6,04 5,892 
Saxifraga muscoides . . . . . . Rosetten 9 | — 70,2 | 5,91 
a Be 2% à Blätter 17 — 49,4 | 5,80 
I A. il BS ik Blatt 1 -4,—2 10,20 
Griselinia litoralis . ...... Blatter 20 - 175 11,49 
Nerium Oleander. . . . . . . . 2 15 - 17,2 13,48 
pe Fr N Fre ra 19 — 16,6 14,84 
DS Ee . D... ts a 12 - 95 17,44 
vet 9 — 12,0 17,73 
Myrtus communis ....... FE 19 — 20,0 18,47 
Ilex aquifolium ........ a 11 - 13,0 20,49 
Olea europaes . ». . . . 2... = 20 - 91 20,65 
AS. À cm: chi & sé 11 — 440 24,63 
Buzus sempervirens . . . . . . I 20 — 25,0 25,37 
ye A ee ae be 8 — 66,0 | 5,80 
Pett OPT PAT SU ARR 3 8 — 68,0 | 6,20 
Taraxacum officinale. . . . . . ‘a 15 — 42,0 | 6,47 
Arum maculatum. . . . . . . . “ 10 — 33,4 | 6,90 
Bw LL le se ” 8 — 40,0 | 6,33 
Raphanus sativus. . . . . . . . > 10 — 57,2 | 6,76 
I TE OF ee ü 14 — 42,5 | 6,74 
Oenothera biennis. . . . . . . . Fès 11 — 42,6 | 5,65 
Euphorbia Gerardiana. . . . . . Sprosse | 11 — 43,4 | 5,92 
Pelargonium spec. . . . . . . . Blätter ll — 61,0 | 4,35 
Artemisia campestris . . . . . - = 3 — 45,2 | 5,43 
Cerastium alpinum . . . . . . . Sprosse | 10 | — 41,6 | 5,75 
Helichrysum arenarium . . . . . Blätter 7 — 16,6 | 5,78 
EEE RE à 15 — 312 ,92 
Artemina aa... . . . . . . ps 9 — 23,4 | 5,96 
Fuchsia corymbiflora . . . . . . à 8 — 86,0 6,12 
Nicotiana Tabacum. . . . . . . ‘i 7 — 440 | 6,36 
TEE en 9 — 40,0 | 6,25 
Alyssum arenarium . . . . . . . Sprosse 9 | — 52,8 | 6,55 
Lamium maculatum ...... Blätter 8 — 64,8 | 6,77 
Primula obconica. . . . . . . . à 9 — 52,0 | 6,80 
BA TEE = 13 — 25,0 7,45 


gemeinen größere und längere Wirksamkeit von Quetschwunden bei 
einer solchen Annahme verständlich sein. Um sie zu prüfen, wurden In- 
jektionsversuche an Echeveria amoena gemacht. Die Interzellularluft 
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wurde durch Zellsaft oder eine diesem nahestehende Flüssigkeit einer- 
seits, durch Nichtelektrolyte andererseits ersetzt. Im letzteren Fall 
wurde kein wesentlicher Einfluß erwartet, im ersten dagegen vermutet, 
daß eine Verwundung weniger wirkungsvoll sein würde. 

An einem Blättehen wurde ein Schnitt an der Basis angebracht und 
der Verwundungseffekt gemessen. Dann wurde es in der Zentrifuge 
mit ;5 Rohrzucker, ;5 Harnstoff, 7, Zitronensäure, + Apfelsäure oder 
schließlich auch mit arteigenem PreBsaft injiziert. Der Vorgang dauerte 
20—30 Minuten. Es mußte darauf geachtet werden, daß das ganze 
Blättchen bis zur Spitze injiziert war. Jetzt wurde eine neue Wunde ge- 


macht und der Wundeffekt gemessen. Er war meistens sehr stark zu- 
rückgegangen. Endlich wurde noch am folgenden Tag zum drittenmal 
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Abb. 20. Echeveria amoena. Injektionsversuche. QJ Verwundungseffekt vor Injektion. 
DTT Verwundungseffekt sofort nach Injektion. [———] Verwundungseffekt 24 Stunden 
nach Injektion. 


verwundet und gemessen. Über die Einzelheiten berichten Tabelle 22, 
1,2,3,4,5 und Abb. 20. 

Allgemein war das Ergebnis folgendes: Nach Injektion war in jedem 
Fall der neue Effekt geringer als der ursprüngliche ; bei Rohrzucker und 
Harnstoff jedoch war der Schnitt viel wirksamer als mit Preßsaft und 
Säuren. Am geringsten war der Effekt mit Zitronensäure. Am folgenden 
Tag hatten die Verhältnisse sich etwas geändert. Der Effekt stieg wieder 
an und zwar bei Zucker, Harnstoff und Preßsaft gleichmäßig, ohne indes 
den erstmaligen Wert zu erreichen. Zitronensäure stieg nur um ein ge- 
ringes; möglich, daß auch die Zellen schon geschädigt waren. Am in- 
teressantesten ist der Fall mit Apfelsäure. Der ursprüngliche Effekt 
wurde am folgenden Tag stark übertroffen, und während in den übrigen 
Fällen die Blätter noch Injektion zeigten, waren die Blätter mit Apfel- 
säure ganz oder nahezu wieder lufthaltig, die Injektion also aufgehoben 
(vgl. Abb. 20). 

Die Versuche sind also wie erwartet ausgefallen; sie zeigen, daß der 
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Tabelle 22. Fortzetzung. 









































s'= Apfelsäure. 
10 
Ausgangs- Wundeffekt | Potential nach Erneute Effekt nach Erneute 
potential Schnitt Injektion Verwundung | 24 Stunden | Verwundung 
— 34 — 34 - 3 — 8 - 16 — 44 
- 23 — 30 — 3 -5 — 24 — 40 
— 30 — 33 - 2 + À — 14 - 18 
- 17 — 31 - 2 - 8 - 26 - 37 
- 27 - 36 - 7 - 7 - 16,5 — 28 
- 15 — 30 — 3 - 6 - 15 — 28 
— 146 —194 —20 —41 -111,5 — 195 
Mittelwert in Millivolt: 
6 | - 646 | -66 | —13,66 | - 37,2 | - 650 
— 16,0 — 7,0 — 27,8 
Wund-Effekt 
Wund-Effekt Wund-Effekt 
vor Injektion nach Injektion B =~" 
in Millivolt 
5 Rohrzucker . . . . . -43 -22 29 
+5 Harnstoff RCE: ~23 _ 32 
PR -20 _— 7 — 13 
<> Zitronensäure PP —35 — 1 - 3 
0 Apfelsäure. . . . . . -16 =. $ -28 











austretende Saft wenigstens bei den Sukkulenten sicher einen Einfluß 
auf den Verwundungseffekt hat, daß er aber gewiß nicht allein für die 
Negativität verantwortlich ist. 

Es war von Interesse auch eine einseitige Injektion mit Preßsaft aus- 
zuführen. Blätter von Echeveria amoena wurden basal mit dem Preßsaft 
anderer Blätter der gleichen Spezies auf etwa 1—2 cm injiziert. Es wurde 
einmal nahe der Spitze, andererseits in wechselnder Entfernung von der 
Basis abgeleitet. 

Versuch 1: Elektrode 5 cm = der Basis gibt zunächst — 4 MV, nach Preßsaft- 


injektion — 
Versuch 2: Urspriingliche an nach Injektion 
am basalen Schnitt abgeleitet — 34 MV 
lem darüber . . . . . . — 12 „ l1/, cm über Schnitt — 33 MV 
2 ” »» ale im 7 „ 2 LE „ LE — 33 ”, 
3 ” ” ” A 12 ” 


Einseitige Injektion wirkt also ahnlich wie eine Wunde. 
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VII. Früchte. Da auch in Früchten bei der Reife eine Abnahme der 
Azidität eintritt, und da irgendwo in der Literatur gesagt wurde, daß der 
Verwundungseffekt beim Apfel um so besser ausfalle, je saurer er sei, 
wurde schließlich noch ein Vergleich über die Höhe des Verwundungs- 
effektes an reifen und unreifen Früchten angestellt. 

Die Untersuchungen wurden an Malus floribunda und Pirus cerasi- 
fera, endlich noch an Früchten von Solanum Lycopersicum gemacht. Es 
wurden in Abständen von 14 Tagen in der Zeit vom 14. VI. 1928 bis 
24. VII. 1928 der Wundeffekt und die Azidität bestimmt. Über den 
Verlauf des Abklingens bei Pirus und Malus wurde schon früher 
berichtet. An dieser Stelle sei nochmals auf die Kurven hingewiesen. 
Sie verlaufen sehr schön gleichmäßig (vgl. Abb. 17 und 18). Gleich- 
zeitig zeigen sie, daß nach einem Anstieg am Anfang mit zunehmen- 
der Reife der Verwundungseffekt geringer wird und wahrscheinlich 
noch kleinere Werte erzielt worden wären, wenn die vollständige Reife 
abgewartet worden wäre. Die p,-Werte haben sich jedoch während 
dieser Zeit von geringen Schwankungen abgesehen nicht geändert. Die 
Mittel aus den Maximalwerten und die p,-Werte sind im folgenden für 
die einzelnen Termine angeführt: 

















suis Eftekt Termin Termin 
L IL | mu | mw. = | PF x 

Mittel der Maxima in MV Pu- Wert 
Malus floribunda . . |—42,6 | - 73,6 | -—66,2|-—56,0| 3,6 | 3,6 | 3,7 3,7 
Pirus cerasifera . . . |—62,6 |—81,2 -53,6|-53,8| 3,5 | 3,2 3,6 | 3,4 








An der Tomate wurde der Verwundungseffekt nach einigen Probe- 
versuchen zu gleicher Zeit für verschiedene Reifestadien gemessen. Es 
wurden am 26. VII. 1928 drei gleich große, verschieden vorgeschrittene 
Tomaten genommen, die Potentialdifferenzen sowie das Abklingen und der 
Pu-Wert gemessen. Das Ergebnis bringt Abb. 19. Die Reifestadien wurden 
einfach nach der Farbe taxiert : 1. weißlich grün, 2. gelb-rot, 3. ganz rot. 
Es zeigte sich deutlich bei Nr. 1, bei der weißgrünen Frucht, ein sehr viel 
höherer Effekt als bei der gelbroten, die also schon halb reif war. Die 
ganz rote Frucht gab nur einen sehr geringen Ausschlag und dement- 
sprechend eine nur etwas um den Nullpunkt schwankende Abklingungs- 
kurve. Auch an der gelbroten Tomate klingt der Effekt nicht kontinu- 
ierlich ab wie bei der ersten Frucht oder bei den früher schon besproche- 
nen ganz unreifen Früchten, sondern die Kurve nimmt einen wellen- 
förmigen Verlauf. In diesem Fall kann man also als sicher nachgewiesen 
die Tatsache hinstellen, daß mit zunehmender Reife der Effekt bedeu- 
tend geringer wird; er sinkt in diesem Fall von — 74MV über — 42 MV 
auf —6 MV. Der p,-Wert jedoch war auch hier bei allen dreien, ähnlich 
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wie bei Malus und Pirus, gleich, er schwankt zwischen 3,9 und 4,1. Selbst 
die ganz unreifen Früchte gaben p, = 4,1. Es hat also hier bei fort- 
schreitender Reife keine Zunahme noch Abnahme des Säuregehaltes 
stattgefunden. Die Abnahme des Verwundungseffektes läßt sich nur 
durch die Annahme erklären, daß mit zunehmender Reife die Permea- 
bilität des Protoplasmas größer wird und schließlich so groß, daß sich 
keine elektrische Doppelschicht mehr bilden kann und ein Verwundungs- 
effekt damit ausgeschlossen ist. 

VIII. Theorie des Verwundungseffektes. Der Wundeffekt an Ge- 
weben, das Negativwerden der Wundstelle und ihrer Nachbarschaft 
gegenüber entfernter liegenden Zellen ist eine Erscheinung, bei der meh- 
rere, ganz verschiedene Effekte zusammen kommen. 

1. Wenn man mit langgestreckten Zellen arbeitet, wie sie z. B. Chara 
besitzt, kann einfach nach dem S.609 wiedergegebenen Schema von BERN- 
STEIN eine Negativierung der Wundstelle gegenüber dem intaktbleiben- 
den Zellende auftreten. Jost hat gezeigt, daß man unter Umständen die 
eine Zellhälfte längere Zeit am Leben erhalten kann. Bei kürzeren Zellen 
aber wird immer die ganze von einem Schnitt betroffene Zelle sofort ge- 
tötet werden, und dementsprechend kann bei einer Verwundung in 
einem parenchymatischen Gewebe das BERNSTEINsche Schema nicht 
gelten. Gewöhnlich werden sogar noch dem Schnitt benachbarte Zellen 
getötet werden. 

2. Für den Wundeffekt in Geweben ist zunächst einmal der austre- 
tende Zellsaft verantwortlich. Dieser kann in einem Parenchym eine 
doppelte Wirkung ausüben. Die Säuren und Salze des Zellsaftes werden 
von außen her an das Protoplasma herantreten und dieses schädigen, also 
wohl permeabler machen. OSTERHOUT hat bei Valonia (1927 b) klar 
gezeigt, daß die äußere Plasmahaut vom Zellsaft geschädigt wird, wäh- 
rend die Vakuolenwand nicht unter ihm leidet. Es muß eine polare 
Differenz in dem Gewebe auftreten, weil sein eines Ende aus Zellen mit 
intaktem Plasma besteht, das andere aus + permeablen Zellen. Bei 
Quetschwunden ist die Menge des austretenden Saftes vermehrt, dem- 
entsprechend zeigen sich diese wirksamer. 

Aber auch aus einem zweiten Grund muß eine Potentialveränderung 
mit dem Zellsaftaustritt verbunden sein. Vor der Verwundung bestand 
das System: 

Elektr. / Ableitungsfl. / intakte Zelle / Ableitungsfl. / Elektr. 

Nach der Verwundung: 

El. / Ableitungsfl. / Zellsaft / intakte Zelle / Ableitungsfl. / El. 

Es ist also jetzt Asymmetrie da und somit ein elektrisches Potential, 
während das System vorher symmetrisch und stromlos war. 

3. Die Versuche Josts (1927) an Chara-Internodien haben aber ge- 
zeigt, daß mit obigen Ausführungen der Wundeffekt nicht erschöpft ist. 
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Wird eine Zelle angeschnitten, so tritt nicht nur in ihr, sondern auch in 
mehreren unverwundeten Nachbarzellen Negativität auf, auch dann, 
wenn an diese kein Zellinhalt von außen her gelangen kann. Es wirkt 
also die Verwundung, seies in mechanischer, sei es in chemischer Weise, 
als Reiz auf das Protoplasma, der sich explosionsartig von der Wund- 
stelle fortpflanzt. Es liegt also eine typische Reizleitung vor. Je näher 
der Verletzung, desto negativer, je weiter entfernt von ihr, desto weniger 
verändert wird das Potential. Vermutlich wird die Änderung des Pro- 
toplasmas auf diesen Reiz hin ebenfalls in Zunahme der Permeabilität 
bestehen. 

Während nun dieser Reizerfolg rasch ausklingt, bleibt der durch 
Asymmetrie bedingte Effekt recht lange bestehen. So wird das rasche Zu- 
rückgehen des Wundeffektes und später das lange Stehenbleiben auf 
einer gewissen Höhe verständlich. Der Wundeffekt ist also keine ein- 
fache, sondern eine komplexe Erscheinung. 


Zusammenfassung. 

1. a) An den Internodialzellen von Chara konnten mit KCl und CaCl, 
Konr:ntrationseffekte von ähnlicher Größe wie bei anderen Objekten 
festgestellt werden; sie sind aber nicht sehr konstant und nicht vollkom- 
men reversibel. 

b) Auch mit ausgeglichenen Lösungen (Seewasser) konnten keine 
konstanten Werte erzielt werden; wohl aber fallen die Potentiale gleich- 
mäßiger aus und die Effekte sind besser reversibel. 

c) Bei Versuchen über wiederholte Einwirkung einer verdünnten 
Lösung, 195 KCl bzw. CaCl,, fand sich die von Luwpstap beobachtete 
Dauernegativierung nicht bestätigt. Negativierung wurde nur als Folge- 
erscheinung einer Vergiftung durch destilliertes Wasser, mit dem die 
Lösungen hergestellt waren, erhalten. Völlig giftfreies Wasser hat mit 
Salzen keine Dauernegativierung zur Folge. Mit solchen einwandfreien 


Lösungen von 755 KCl konnten mehrere Male hintereinander, unter 


Zwischenschaltung einer Ruhepause in Quellwasser, die gleichen Werte 
erzielt werden. 

d) Auch bei Vallisneria-Blättern gelang der gleiche Nachweis und 
zwar außer mit KCl und CaCl, noch mit NaCl, BaCl, und MgCl,. Die Poten- 
tialdifferenzen waren bei Vallisneria beträchtlich höher als bei Chara. 
Bei letzterer fielen die Werte jedoch mit CaCl, bedeutend höher aus, 
während sie bei Vallisneria, ähnlich den Ergebnissen LUNDBLADs, nur 
ungefähr den halben KC!-Effekt erreichen. 

e) Gelegentlich der Konzentrationsversuche an Chara wurde das 
Kapillarelektrometer mit dem Binanten verglichen. Als Elektroden wur- 
den Chlorsilberagarelektroden am besten befunden. Die mit beiden 
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Methoden gewonnenen Werte stimmen so gut überein, daß die Kom- 
pensationsmethode als wohlberechtigt beibehalten werden konnte. 

2. Auch der Salzeffekt wurde bei beiden Objekten nachgewiesen, und 
so fand sich die Hößersche Reihe wenigstens in großen Zügen an Chara 
für Kat- und Anionen, bei Vallisneria für Kationen bestätigt; Anionen 
wurden hier nicht untersucht. In der Anionenreihe fällt die äußerst 
schädigende Wirkung des Rhodanats auf, die schon von Kano betont 
wurde. 

Die Werte waren diesmal bei Chara höher als bei Vallisneria. Auch 
der Salzeffekt zeigte viel geringere Konstanz und Reversibilität als er- 
wartet wurde. Es spielt eben in allen diesen Objekten allein das Proto- 
plasma die Rolle der elektromotorisch wirksamen Membran, und dieses 
ist überaus veränderlich ; selbst chemisch recht indifferente Körper füh- 
ren deshalb zur Änderung der Permeabilität und des Potentials. Die 
Konstanz der Werte, die von BEUTNER am Apfel und bei Ficus erhalten 
wurden, beruhen sicher auf der Unveränderlichkeit und schweren 
Durchlässigkeit der starken Kutikula, die die Plasmahaut schützt. 

3. Freie Säuren, besonders organische wie z. B. Äpfelsäure, auch Preß- 
säfte von Sukkulenten, rufen erhebliche Potentialdifferenzen an der Ein- 
zelzelle hervor, wofür wohl in erster Linie die Wasserstoffionen verant- 
wortlich zu machen sind. 

4. Versuche mit Nichtelektrolyten an Chara deuten hin auf eine Be- 
ziehung der Höhe der Potentialdifferenzen zu dem Eindringungsvermö- 
gen der Moleküle durch die Plasmamembran, das ja mindestens teilweise 
abhängig ist von dem Molekulargewicht bzw. dem Molekularvolumen. 
Rohrzucker gibt dementsprechend nur einen geringen negativen Effekt, 
Harnstoff und Alkohol dagegen wirken stärker. Bei allen tritt zuerst eine 
Steigerung, dann nach Erreichung eines Maximums wieder eine Ab- 
nahme der Negativität ein. Diese Abnahme dürfte wenigstens zum Teil 
darauf beruhen, daß allmählich der eindringende Stoff auch auf der an- 
deren Seite der Zelle zur Wirkung kommt. 

5. a) Durch einseitiges Zuführen von tödlich wirkenden Stoffen, wie 
entsprechende Konzentrationen von Alkohol, Äther, Chloroform, 
und in gleicher Weise durch Einwirkung von Wärme konnte wie bei Ver- 
letzungen starke Negativität erzeugt werden. Es ist anzunehmen, daß 
das erhaltene Potential ein Bild gibt über die zwischen Plasmainnen- 
und -außenschicht herrschenden Potentialdifferenzen im Sinne OsTER- 
HOUTs. Die Arbeiten OsTERHOUTs wurden an Chara nachgeprüft und be- 
stätigt. Auch an der einseitig abgetöteten Zelle von Chara ändert sich 
die Potentialdifferenz bei Ableitung mit verschiedenen Konzentrationen 
von KCl. Mit 55 KCl war der Effekt positiv. Zwischen 7, und jj, trat 


_” _7_ usw. wurde Nega- 


der Umschwung ins Negative ein und mit 100’ 1000 
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tivität erhalten, die ihren größten Wert bei Ableitung mit reinem Wasser 
erreichte. 

b) Es wurden auch an intakten, noch lebhaft strömenden Zellen mit 
der Einstichmethode Untersuchungen ausgeführt, bei denen Zellsaft 


innen, verschiedene Konzentrationen von KC! (von 100 bis zu Wasser) 


außen an das Plasma angrenzte. Das Potential wurde mit dem Binanten 
gemessen ; es war im Falle Zellsaft / Wasser ungewöhnlich stark negativ, 
nämlich 180—200 MV. Dieser Wert konnte mehrere Stunden lang er- 
halten bleiben. Auch trat eine Änderung des Sinnes der Ladung in Ab- 
hängigkeit von der Konzentration der Außenflüssigkeit ganz wie bei 
OSTERHOUT ein. 

c) Nach derselben Einstichmethode wurden auch Plasmodien unter- 
sucht. Das Plasma wies nur ein sehr schwaches Potential von etwa 
+2MV gegen Quellwasser auf. 

6. Verwundungseffekt bei Zellgeweben. 

a) Es wurde für eine Reihe verschiedener Pflanzen die Höhe des Ver- 
wundungseffektes und die Bedeutung verschiedener Wundarten festge- 
stellt. Ferner kam das Abklingen der Wundeffekte genauer zur Beob- 
achtung. Allgemein erfolgt nach fast sofort erreichtem Maximum ein 
kontinuierliches Abfallen der Kurve, dem über Nacht bei manchen ein 
kleiner Anstieg folgt; bei vielen Objekten, z. B. Früchten dagegen hält 
das Abfallen der Kurve an. 

b) Die Verwundungseffekte lassen sich bei täglicher Erneuerung der 
Wunden mehrere Tage hindurch in annähernd gleicher Höhe wieder her- 
vorrufen. 

c) Anhaltende Verdunkelung übte auf die verschiedenen Pflanzen 
einen wechselnden Einfluß aus; bei Lupinus albus-Keimlingen erfolgte 
keine Zunahme des Verwundungseffektes im Dunkeln. An Echeveria 
amoena dagegen konnte bei Messungen an aufeinanderfolgenden Tagen 
zuerst ein Zunehmen und dann ein Abfallen des Verwundungspotentials 
beobachtet werden. 

d) Versuche über Entsäuerung und Potentialdifferenzen ließen für 
Sukkulenten eine Beziehung dahin erkennen, daß bei steigendem p, und 

fallender Konzentration auch der Verwundungseffekt geringer wird. 

e) Werden Blätter von Echeveria amoena mit Lösungen verschie- 
dener Stoffe injiziert, so erweist sich eine Wunde stark wirksam, wenn 

Rohrzucker oder Harnstoff als Injektionsflüssigkeit dienten; sie ist aber 
von nur geringer Wirksamkeit, wenn man organische Säuren oder Preßsaft 
injiziert hat. Einseitige Injektion mit Preßsaft wirkt wie eine Verletzung. 
Die Versuche lassen darauf schließen, daß Säuren als wichtiges Agens für 
den Verwundungseffekt in Betracht kommen, ähnlich wie an der Einzel- 
zelle von Chara. Die Ergebnisse sprechen für die Existenz einer ‚äußeren 
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Asymmetrie“ nach jeder Verwundung durch einseitigen Zellsaftaustritt. 
Ist die Zelle allseitig von Zellsaft umgeben, so kann eine solche Asym- 
metrie nicht eintreten, wohl aber wenn Zucker sie umgibt. 

f) Messungen an Früchten ergaben keine Beziehung zum p,-Wert. 
Allgemein nimmt der Verwundungseffekt stark ab bei vorgeschrittenem 
Reifestadium, während der p„-Wert höchstens nur geringe Veränderung 


erfährt. 
g) Die Theorie des Verwundungseffektes an Geweben ist S. 625 ent- 
wickelt. Hierauf sei verwiesen. 


An dieser Stelle möchte ich noch besonders meinem hochverehrten 
Lehrer, Herrn Prof. Dr. Jost, für die liebenswürdige Leitung bei Aus- 
führung dieser Untersuchungen und die reichen Anregungen, die er mir 
stets zuteil werden ließ, den herzlichsten Dank aussprechen. Ebenso danke 
ich auch herzlich Fräulein Prof. Dr. v. UsıscH und Herrn Prof. Dr. 
WALTER für die vielen guten Ratschläge, mit denen sie mich stets unter- 
stützten. 
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KURZE MITTEILUNG. 


DIE EIN WIRKUNG DER TEMPERATUR UND DES LICHTES 
AUF DIE ATMUNG UND ASSIMILATION DER MEERESALGEN. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 


Von 


. 


GERHARD EHRKE 
(Berlin). 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Dezember 1929.) 


Die Untersuchungen, über die hier vorläufig berichtet werden soll, 
verfolgten den Zweck, die Abhängigkeit der Atmung und Assimilation 
der Algen von der Temperatur und Lichtintensität festzustellen. Sie 
erstreckten sich auf Grün-, Braun- und Rotalgen und wurden teils am 
natürlichen Standort, teils im Laboratorium ausgeführt. In erster Linie 
waren es ökologische Fragen, die ich zu klären strebte. Über die Stoff- 
wechselbilanz der Meeresalgen und die Ursache ihrer Verteilung in den 
verschiedenen Tiefen ist noch verhältnismäßig wenig bekannt. Ich habe 
daher zunächst die Wirkung des Lichtes und der Temperatur auf die At- 
mung und Assimilation der Meeresalgen verfolgt. 

Einfluß der Temperatur: Es wurden die Atmungs- und Assimilations- 
kurven von Enteromorpha compressa, Fucus serratus und Plocamium 
coccineum, also von drei lichtökologisch verschiedenen Typen bei ver- 
schiedenen Temperaturen (0°—35° in Intervallen von 5°) aufgestellt. 
Die Assimilations- und Atmungsgrößen stellte ich durch Messung der Zu- 
bzw. Abnahme des Sauerstoffgehaltes im Versuchswasser mit Hilfe der 
WinkLeRschen Methode fest. 

Die Vermutung, die zuerst KNIEP ausgesprochen hatte, daß mit zu- 
nehmender Temperatur die Atmung schneller steigt als die Assimilation, 
wurde im allgemeinen bestätigt, wie die Kurven (Abb. 1, 2 und 3) zeigen. 
Die Atmung erreicht bei allen Algen ein Optimum, das in den höheren 
Temperaturbereichen (25—35°) liegt. Die Assimilationskurven der drei 
bei der gleichen niederen Lichtintensität (298 MK) untersuchten Algen 
lassen bei Plocamium (Abb. 3) zwei Erhebungen und je drei Erhebungen 
bei Fucus und Enteromorpha (Abb. 1 und 2) erkennen, und zwar liegen die 
ersten Erhebungen für Fucus und Enteromorpha bei 9°, für Plocamium 
bei 10° (‚‚niedere‘‘ Optima), die zweiten Erhebungen für Fucus bei 20°, 
für Enteromorpha bei 17° und für Plocamium bei 25° (,,mittlere“ Optima) 
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und endlich die dritten Erhebungen für Fucus bei 35° und für Entero- 
morpha bei 30° (,,hohe‘ Optima). Bei Plocamium fehlt dieses dritte hohe 
Optimum (vgl. Abb. 1, 2 und 3). Bei den im flachen Wasser wachsenden 
(Fucus und Enteromorpha) sind die mittleren Optima bei 20° 
und 170 (Abb. 1 und 2), bei der aus der Tiefe stammenden Rotalge (Plo- 
camium) ist das niedere Optimum bei 10° (Abb. 3) besonders stark ent- 
wickelt. In Abb. 4, in der die drei Assimilationskurven in einem Ko- 
ordinatensystem zusammen gezeichnet sind, erkennt man diese Unter- 
-,, schiede noch deut- 

licher. 
Dieentsprechen- 
den Untersuchun- 
gen an Süßwasser- 
algen (Cladophora 
Fucus serr fracta und einer Spi- 
rogyra sp.) ergaben 

folgendes: 

1. Die Atmung 
a stieg auch hier mit 
zunehmender Tempe- 
ratur stärker als die 
Assimilation (Abb. 5 

1 und 6). 
2. Die in einem 
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Abb. 1. Atmungs- und bus Uk hiesigen Botanischen 
. Assimilationskurve von Fucus serratus * 
hängigkeit von der Temperatur. Atmung xt Gartens gewachsene 


in com O: und umgerechnet auf 10g Trockengewicht. Versuchsdauer: Spirogyra zeigte zwei 
8 Stunden. Flüssigkeitsmenge: 1000 ccm. Die Assimilationskurve gibt Erhebungen (Abb. 6), 
die gesamte Assimilation an, in welche die Atmung einberecbnet ist. nd zwar die erste 


bei 10° (,,niederes“ 


ähnelt also den Kurven von Fucus und Enteromorpha darin, daß es auch hier die 
zweite Erhebung ist, die sich besonders stark bei 20° entwickelt. 

3. Die von einem stark belichteten Ort genommene Cladophora zeigte den- 
selben Kurvenverlauf wie die aus größerer Tiefe (12 m) stammende Rotalge. Es 
zeigten sich zwei Erhebungen: die erste, die besonders stark entwickelt war, bei 
5° und die zweite bei 20° (Abb. 5). 


Man ersieht aus dem Vorhergehenden, daß die Anzahl und die Lage 
der Optima bei den verschiedenen Arten verschieden sein kann. Welche 
Erhebung aber das Hauptoptimum bildet und ebenfalls deren Lage 
scheint von der Lichtintensität abhängig zu sein, denn die in der Dämme- 
rung des Meeres wachsende Rotalge und die Cladophora, die im allge- 
meinen doch auch im Schatten wächst, haben ihre Hauptassimilations- 
optima bei einer tieferen Temperatur (Plocamium bei 10°, Cladophora bei 
5°), als die an der Oberfläche wachsenden und dem vollen Lichte anave- 
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setzten Algen wie Fucus, Enteromorpha und Spirogyra (Fucus bei 25°, 
Enteromorpha bei 170, Spirogyra bei 20°), siehe Abb. 4 und 7. 

Schon LUNDEGÄRDH! hat sich mit diesen Fragen beschäftigt, doch 
nur bei Landpflanzen. Er stellte die Abhängigkeit der Atmung und Assi- 
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Plocamium. 
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Abb. 2. Atmungs- und Assimilationskurve von Enteromorpha compressa in Abhängigkeit von der 
Temperatur. — Abb. 3. Atmungs- und Assimilationskurve von Plocamiwm coccineum. 
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Abb. 4. Assimilationskurven von Fucus serratus, Enteromorpha compressa und Plocamium coc- 
cineum in Abhängigkeit von der Temperatur. — Abb. 5. Atmungs- und Assimilationskurve von 
der dem Süßwasser entnommenen Cladophora fracta in Abhängigkeit von der Temperatur. 


1 LunDEGÄRDH, Biochem. Z. 154. 1924. LunpeGARDKH benutzte bei seinen 
Feststellungen Kartoffelblätter, die in der gleichen starken Lichtintensität ge- 
wachsen waren und veränderte die Intensität während des Versuches. Ich habe 
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interessieren hier nur seine Kurven betreffend die Abhängigkeit von Tem- 
peratur und Licht. Er fand drei Optima des Stoffgewinns, ein ‚‚niederes“ 
bei 10°, ein „‚mittleres‘‘, das besonders stark entwickelt war, bei 20° und 
wieder ein weniger stark hervortretendes drittes ‚‚hohes‘“‘ Optimum bei 
30°, wenn er bei diesen Versuchen starkes Licht benutzte. Verringerte 
er die Lichtintensität auf !/,, des ursprünglichen Wertes, so wurde das 
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Abb. 6. Atmungs- und Assimilationskurve von Spirogyra in Abhängigkeit von der Temperatur. 
Abb. 7. Assimilationskurven von Cladophora fracta und Spirogyra in Abhängigkeit von der 
Temperatur. 


„mittlere‘‘ Optimum kleiner und verschob sich um annähernd 6° in die 
tieferen Temperaturregionen. Er nimmt nun an, daß bei noch weiterer 


die Versuchsintensität konstant niedrig (auf 298 MK) gehalten, aber dafür Algen 
von zwei lichtökologisch verschiedenen Standorten genommen, solche, die dem 
direkten, noch fast ungeschwächten Sonnenlicht ausgesetzt sind (Fucus, Entero- 
morpha und Spirogyra) und solche, die im allgemeinen im schwachen Lichte wach- 
sen (Plocamium und Cladophora). Es ist also für Plocamium eine Lichtintensität 
angewandt worden, die den niederen Lichtstärken, die den Rotalgen in der Natur 
zur Verfügung stehen, ähneln. Für Fucus und Enteromorpha hätte ich, um eine 
Annäherung an die natürlichen Bedingungen zu erhalten, eine viel größere Ver- 
suchsintensität benutzen müssen. Es würden sich damit wahrscheinlich ent- 
sprechend dem von LunpEGÄRDH Festgestellten die Hauptoptima der im star- 
ken Licht vorkommenden Algen vergrößert und in die höheren Temperatur- 
regionen verschoben haben, was aber den Unterschied zwischen den Kurven der 
von zwei lichtökologisch verschiedenen Standorten entnommenen Algen nur ver- 
deutlichen könnte. Entsprechendes gilt für die Süßwasseralgen. 
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Verringerung der Lichtintensität das ,,mittlere“‘ Optimum immer kleiner 
wird zugunsten des ,,niederen“ Optimums, und daß man schließlich eine 
nur zweigipflige Kurve mit einer starken Entwicklung des ‚niederen‘ 
Optimums bei tiefer Temperatur (10°) und einer schwächeren Entwick- 
lung des ,,mittleren“ Optimums bei 20° erhält. 

Er schließt weiter’: „Bei den extremen Schattenpflanzen dürfte nur 
dieser zweite Kurventypus (Schatten- Be 7 
typus) Gel haben. Die Meeres- Assimilationsuberschu8 in com. 
algen nn betreffs Lichteinstel- el I # 7 27 
lung durchaus auf dem Niveau der Im 
Schattenpflanzen, namentlich die ex- 
tremeren von ihnen. Hier gälte also 
die Kurve mit der optimalen Assimi- x 
lation bei niederer Temperatur.‘‘ Ver- | 
gleichen wir nun seine Ergebnisse mit 
den hier mitgeteilten, so sehen wir, 
daB die Kurven von Fucus, Entero- 
morpha und Spirogyra, was die Lage és 
ihres Hauptoptimums anbetrifft, dem Î 
oben als erstem von LUNDEGARDH be- 
schriebenen Starklichttypus ähneln 
und die Kurven von Cladophora und 
Plocamium seinem hypothetischen 
Schattentypus. Daraus ergibt sich 
aber auch, daß nicht alle Algen dem 
Schattentypus angehören. Es sind bei 
ihnen genau wie bei den Landpflanzen 
Sonnen- und Schattentypen vertreten. 
Das geht auch aus den neuesten Fest- 
stellungen Montrorts? hervor, die Abb. 8. Tiefenassi ven von Fucus 
von mir durchaus bestätigt wurden. ‘imium coceineun (Die Kurven geben den 

Öbologische Bedeutung der niederen items te de Kung i 
Temperatur: Bei der verhältnismäßig gewicht. Erklärung siehe Text.) 
hohen Meerestemperatur von 16—17°, 
wie sie im August in allen Tiefen der Helgoländer Gewässer herrscht, 
ist es einer in 20 m Tiefe vorkommenden Rotalge in der dortigen Dunkel- 
heit nicht mehr möglich, mit Stoffgewinn zu arbeiten. Versuche im Freien 
bestätigen dies. Es wurden flache, 1 Liter fassende, mit frischem See- 
wasser gefüllte Assimilationskolben mit Plocamium coccineum beschickt 
und bei ganz klarem Wetter auf 20 m versenkt. Es zeigte sich eine starke 


1 LunpecdrpH: Klima und Boden 1925. S. 106. 
2 Montvort, C.: Die funktionelle Lichteinstellung verschieden gefärbter 
Meeresalgen. Pringsheims Jb. 71. 1929. 
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Sauerstoffabnahme in dieser Tiefe. In 16 m kompensiert Plocamium bei 
ganz klarem Wetter gerade noch seinen Atmungsverlust. 

Die folgende Tabelle gibt den Assimilationsüberschuß über die 
Atmung von Plocamium in 20 m Tiefe an, ausgedrückt in ccm O, 
und berechnet auf 10 g Trockengewicht. Versuchsdauer: 3 Stunden. 
Flüssigkeitsmenge: 1000 ccm. Der O,-Gehalt der Versuchsflüssigkeit 


wurde mit 106 Natriumthiosulfat nach WINKLER festgestellt. 
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O:-Gehalt O:-Gehalt Diff Umgerechnet auf 
vor Versuch nach Versuch que 10g Trockengew. 
ccm ecm un cem 
Assimilation 
in 20m 0,1159 0,0970 — 0,0189 — 0,042 O, 














Für diese Algen bleibt nichts weiter übrig, als die kältere Jahreszeit 
zur Stoffspeicherung zu benutzen, wobei ihnen das ‚‚niedrige‘“‘ Optimum 
bei 10° ermöglicht, trotz der sehr geringen Lichtintensität mit Überbilanz 
zu arbeiten. 

Einfluß des Lichtes: Die oben beschriebene Einteilung der Meeres- 
algen in Sonnen- und Schattentypen läßt annehmen, daß an der regio- 
nalen Verteilung der Algen im Meere die Intensität des Lichtes als Ver- 
teilungsfaktor eine wichtige Rolle spielt. Bestätigt wird diese Vermutung 
durch die Feststellung des Kompensationspunktes verschiedener Algen. 


Es ergaben sich folgende Werte: 
Enteromorpha compressa 457,1 MK Plocamium coccineum 298,7 MK 
Fucus serratus 408,2 „ Halarachnion ligulatum 277,7 ,, 
Laminaria saccharina 344,8 ,, Delesseria sanguinea 270,35 ., 
Ulva Lactuca 357,1 ,, Phyllophora Brodiaei 312,3 ,, 


Cladophora rupestris 321,6 ,, 
Obige Kompensationspunkte sind bei 16° festgestellt worden. Sie ver- 


schieben sich in geringere Intensitäten bei Herabsetzung der Versuchs- 
temperatur. So ergaben sich bei 100 folgende Kompensationspunkte: 


Enteromorpha compressa 298,7 MK Plocamium 246,9 MK 
Fucus serratus 270,3 ,, Chondrus, rot 259,7 ,, 
Chondrus, grün 357,1 ,, 


Man ersieht daraus, daB man zumindest zwei biologische Gruppen 
unterscheiden kann, solche mit hohen Kompensationspunkten (Braun- 
und Grünalgen) und solche mit durchweg niedrigeren (Rotalgen). Be- 
sonders deutlich tritt die Wirkung der Intensität auf die beiden ver- 
schiedenfarbigen Chondrusformen zutage. Roter Chondrus, den ich in 
direktes Sonnenlicht gestellt hatte, wurde schon nach 2 Tagen grün und 
zeigte einen Anstieg des Kompensationspunktes von 259,7 K auf 285,4K. 
Der nur geringe Anstieg erklärt sich vielleicht aus der allzu kurzen Ein- 
wirkungszeit der starken Lichtintensität, brauchten doch schon Har- 
DERS Cladophoren : 7 Tage, um eine merkbare Veränderung des Kom- 


1 HARDER, R.: Bemerkungen über die Variationsbreite des Kompensations- 
punktes. Ber. dtsch. bot. Ges. 41. 1923. 
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pensationspunktes zu zeigen. Länger aufbewahrter Chondrus fing an das 
normale frische Aussehen zu verlieren und wurde dadurch für physio- 
logische Versuche unbrauchbar. Aus Obigem ergibt sich also, daB die 
Rhodophyceen in der Lage sind, vermöge ihres niederen Kompensations- 
punktes tiefere Regionen einzunehmen als die übrigen Algen. 

In Versuchen am Standort wurden im August in den Helgoländer Ge- 
wässern die Wirkungen der Lichtintensität weiter verfolgt. Flache, ein 
Liter fassende Assimilationskolben wurden mit dem zu untersuchenden 
Material beschickt und versenkt. Es wurden festgestellt: 

I. Die Tiefenassimilationsktrven von drei verschiedenen Farben- 
typen (Enteromorpha, Fucus und Plocamium). Und zwar wurden Ploca- 
mium und Enteromorpha am selben Tage versenkt und ihre Assimilation 
zu gleicher Zeit in den verschiedenen Tiefen von 1, 4, 8 und 12 m festge- 
stellt. Fucus wurde bei trübem Wetter untersucht. 

II. wurden die drei Farbentypen jeweils gleichzeitig in 1, 4, 8, 12, 
16 und 20 m versenkt und ihre Assimilationswerte bestimmt, um deren 
Größe unter gleichen Beleuchtungsverhältnissen vergleichen zu können. 
Diese Versuche konnten nicht alle an einem Tage ausgeführt werden. 

Die Assimilationsgrößen wurden mit Hilfe der WInkLERschen Sauer- 
stoffbestimmungsmethode festgestellt und auf 10 g Trockengewicht um- 
gerechnet. Der Temperaturfaktor war bei allen diesen Untersuchungen 
ausgeschaltet, da diese in diesem Monat in allen Tiefen gleich bleibt 
(16—17°). Die Stoffwechselfunktionen konnten also nur durch das Licht 
(Intensität oder Qualität oder beides) beeinflußt werden. 

Zunächst seien die Ergebnisse von I. mitgeteilt: Es zeigte sich : 

1. Die Tiefengefällkurve von Plocamium schneidet die y-Achse (Abb. 8), 
auf der die Meerestiefen abgetragen sind, in größerer Entfernung von der 
Oberfläche, als die Kurven von Fucus und Enteromorpha. 

2. Die Assimilationskurve der Rotalge fällt mit der Tiefe steiler ab, 
als die der Grün- und Braunalgen (Abb. 8). 

Ersteres bestätigt die oben festgestellten Kompensationspunktergeb- 
nisse. Das zweite zeigt uns das verschiedene Verhalten der Meeresalgen 
gegenüber Lichtsteigerungen. LUNDEGARDH: hat diese Abhängigkeit 
der Assimilation von der Lichterhöhung bei einer ausgesprochenen Son- 
nenpflanze (Nasturtium) und einem Schattentyp (Oxalis) untersucht. Er 
fand, daß die Stoffproduktion von Oxalis bei gesteigerter Lichtintensitat 
viel weniger stark zunimmt als die von Nasturtium. Vergleicht man das 
mit dem unter I, 2 Festgestellten, so entsprechen Fucus und Entero- 
morpha, die eine starke Vergrößerung des Assimilationsüberschusses bei 
zunehmender Lichtstärke zeigen, einem Typus, der an hohe Lichtinten- 
sitäten angepaßt ist, während Plocamium, das nur träge auf diese Licht- 

1 LunDEGÄRDH: Ecological studies on the assimilation of certain forest 
plants. Sv. bot. Tidskr. 15. 1921. 
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wirkung reagiert, dem Schattentypus ähnelt. Die funktionell verschiedene 
Lichteinstellung von Fucus tritt auch in der neuerdings von MoNTFoRT : 
aufgestellten Tagesleistungskurve von Fucus vesiculosus deutlich hervor. 

Zum Schluß seien noch die Ergebnisse der Versuchsserie II kurz erörtert: 

Am stärksten assimilierte in 20 m Tiefe die Rotalge Plocamium, wie 
nachfolgende Zusammenstellung zeigt. In 1 m Tiefe kehrt sich dieses 
Verhältnis gerade um. Über Wasser zeigte sich bei Plocamium sogar eine 
O,-Abnahme trotz der intensiven Beleuchtung. Letzteres ist wahrschein- 
lich zum Teil auf die Wirkung der Temperatur zurückzuführen, die sich 
im Laufe des Versuches bis auf 26° erhöhte. 

Die folgende Tabelle zeigt die jeweilige Assimilation in verschiedenen 
Meerestiefen, ausgedrückt in com O,, bezogen auf 10 g Trockengewicht. 
Versuchsdauer : 3 Stunden. Flüssigkeitsmenge : 1000 ccm. 

















Tiefe Fucus Enteromorpha Plocamium 
m ecm cem ecm 
20 + 0,88? + 0,00 + 2,241 

1 + 16,16 + 45,02 + 10,93 





DaB die Rotalgenassimilation in 20 m Tiefe die der anderen iiber- 
trifft, erklärt sich aus der tieferen Lage ihres Kompensationspunktes. 
Das umgekehrte Verhältnis in 1 m Tiefe mag einerseits darauf beruhen, 
daB Plocamium, das ja nach obigen Feststellungen einer extremen 
Schattenpflanze gleicht, eben nicht so stark auf die Lichtsteigerung mit 
Erhéhung ihrer Stoffproduktion reagiert wie Enteromorpha und Fucus. 
Andererseits kann aber auch dabei die Lichtfarbe eine Rolle spielen. Es 
kann der Assimilationsapparat einer Rotalge an die ihm in der Tiefe zur 
Verfiigung stehenden Wellenlängen des Lichtes besser angepaBt sein, als 
an das an der Oberfläche vorhandene noch fast unveränderte Licht. 
Hierüber habe ich bisher noch keine Versuche gemacht. 

Zusammenfassend kann man aus den obigen Versuchsergebnissen 
entnehmen, daß die Lichtintensität bei der regionalen Verteilung der 
Algen im Meer eine große Rolle spielt, und daß man im großen und 
ganzen die Chlorophyceen und Phaeophyceen als die Sonnenpflanzen, die 
Rhodophyceen als die Schattenpflanzen des Meeres ansehen kann. Die 
letzteren leben, was Lichtintensität anbetrifft, im Verhältnis zu anderen 
Wasserpflanzen unter ungünstigen Bedingungen. In ihrer funktionellen 
Anpassung an die Temperatur und das Licht besitzen sie aber eine Ein- 
richtung, welche es ihnen ermöglicht, doch mit Stoffgewinn zu arbeiten 
und sich anderen Algen gegenüber in ihren Standortsgebieten Vorteile zu 
verschaffen (tiefe Lage des Kompensationspunktes, Assimilationsoptimum 
bei niederer Temperatur und Anpassung an geringe Lichtintensität). 

1 MONTFORT: Uber die funktionelle Lichteinstellung von Fucus vesiculosus. Jb. 
f. wiss. Bot. 71. 1929. 

# Diese Werte geben nicht den Assimilationsüberschuß an, sondern die tat- 
sächliche Assimilation, also gefundener O, + veratmeter O.. 





(Aus der botanischen Sektion des Forschungskatheders in Kamenetz-Podolsk.) 


DAS HORIZONTAL-POROMETER. 
Von 


N. HAMORAK und M. LUBYNSKYJ. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. September 1929.) 


Es könnte fraglich erscheinen, ob es nach dem heutigen Stande der 
Forschung angebracht ist, die Methodik des Porometrierens weiter aus- 
zubauen. Wenn wir die zahlreichen Literaturangaben über dieses Gebiet 
durchmustern, so werden wir auch bei äußerster Vorsicht auf diese Frage 
bejahend antworten müssen. 

Freilich haben sich unsere Ansichten über die Bedeutung des Poro- 
meters seit seiner ersten Konstruierung von DARWIN und PERTZz (3) be- 
deutend geändert. Die genannten Autoren waren bekanntlich der An- 
sicht, daß man mit Hilfe des Porometers Angaben über den Zustand der 
Spaltöffnungen bekommen könne. Das weitere Studium dieser Frage 
(vgl. die zusammenfassenden Monographien 2, 9) zeigte aber ganz klar, 
daß wir mit Hilfe der Porometermessungen nicht den Zustand der Spalt- 
äffnungen allein, sondern denjenigen der Spaltöffnungen und der Inter- 
zellularen ermitteln. Dementsprechend wird jetzt wohl niemand mehr 
behaupten, daß das Porometer ausschließlich zur ‚Messung der Spalt- 
öffnungsweiten‘‘ dient, vielmehr müssen wir von der Messung ‚der Durch- 
lüftung“, ,,der Luftwegigkeit‘‘ der Blätter sprechen, Termini, welche in der 
neueren einschlägigen Literatur immer öfter gebraucht werden (5, 11). 
Welcher Anteil bei dieser Luftwegigkeit den Spaltöffnungen zufällt, und 
welche Rolle dabei die Interzellularen spielen, diese äußerst interessante 
Frage bleibt noch offen. Man wird LorTrIELD (6) beistimmen müssen, 
daß, solange kein Vergleich zwischen der Porometermethode und den 
direkten Methoden zur Messung der Spaltöffnungen (z. B. der LLoyD- 
schen) durchgeführt worden ist, wir jedenfalls nicht berechtigt sind, das 
Porometer zur Messung der Spaltöffnungsweiten allein zu gebrauchen. 

Wohl aber zur Messung der Luftwegigkeit. Die bis jetzt erzielten 
Ergebnisse einer ganzen Reihe von Forschern (DARWIN und PERTZ, 
KNIGHT, BALLS, SLOGTEREN, ZEMCUZNIKOW u. a.) überzeugen uns, daß 
wir durch Messung der Luftwegigkeit zu objektiven, für eine gegebene 
Pflanzenart charakteristischen und periodisch verlaufenden Größen ge- 

Planta Bd.9. 43a 
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langen. Es wird sich somit der Mühe lohnen, die Methodik des Poro- 
metrierens weiter auszubauen. 

Das Porometer von Darwin und PERTZ besticht durch seine außer- 
ordentliche Einfachheit. Diese Eigenschaft sicherte ihm einen verhältnis- 
mäßig häufigen Gebrauch, und nach einer Reihe von selbstregistrierenden 
Porometern (LAIDLAW and KNIGHT 4, BALLS 1, NEILSON Jones 10) sehen 
wir in der neueren Literatur (ZEmöuZnıkow 11, Leick 5) die Wiederkehr 
des Darwınschen Porometertypus. Auf die selbstregistrierenden Appa- 
rate werden wir nicht näher eingehen. Es ist nur zu erwähnen, daß be- 
sonders die Konstruktionen von KnIGHT (4, 7, 8) in methodischer Be- 
ziehung hervorragend sind (Kontinuierlichkeit der Messungen und zwar 
auch bei seinem nicht selbstregistrierenden Apparat, gleichmäßiges 
Durchsaugen der Luft, Durchlüftung der Porometerkammer). Was nun 
den Darwınschen Porometertypus anbelangt, so wären hier die wich- 
tigen Neuerungen von LEICK (5) zu erwähnen. Sie bestehen hauptsäch- 
lich in genauer Normierung des Apparates, in Einrichtungen zum beider- 
seitigen Porometrieren und dann auch in einigen Einzelheiten (spezieller 
Porometerkitt, zweckmäßige Gestaltung der Porometerkammern). 

Wenn wir nun den Darwınschen Porometertypus genauer betrachten 
so müssen wir folgende unbequeme Seiten hervorheben: 1. Unmöglich- 
keit einer kontinuierlichen Serienmessung (ohne neues Ansaugen); 2. das 
unbequeme (manchmal sogar unhygienische) Ansaugen des Wassers; 
3. ein verhältnismäßig heftiges (und dabei ungleichmäßiges) Durchsaugen 
der Luft. 

Im folgenden wird nun ein neuer als ,, Horizontal- Porometer‘‘ bezeich- 
neter Apparat beschrieben, an welchem die eben erwähnten Fehler be- 
seitigt sind. 

Ein prinzipieller Unterschied im Vergleich mit dem DARWIN-PERTZ- 
schen Porometer besteht hier darin, daß die Lage des Porometerrohres 
(P in Abb. 1) horizontal ist. Dieses horizontale, verhältnismäßig weit- 
lumige Rohr! ruht auf einem hölzernen Ständer (H), welcher auf einer 
genau parallelen Unterlage (U) montiert ist. Unter dem Porometerrohr 
befindet sich eine Skala. Am einen Ende des Porometerrohres ist mittels 
eines Gummischlauches ein kurzes (etwa 2 cm langes), vertikales Rohr A 
angebracht. Das andere Ende des Porometerrohres ist T-förmig ausge- 
staltet. Ein Arm dieses T-Stückes führt zum Trichter 7, der andere ist 
vertikal aufgebogen und trägt wieder ein T-Stück. Der eine Arm dieses 
zweiten T-Stückes ist mittels eines Gummischlauches mit der Porometer- 
kammer K verbunden, an dem anderen ist mittels eines kurzen Gummi- 
schlauches eine sogenannte ,,Kontrollkapillare“ KK adjustiert. Diese 
Kapillare ist außerordentlich englumig und dient zu einer Luftfiltration 

* In unseren Versuchen wurden Glasröhren von 3,5 mm Durchmesser ge- 
braucht. 
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von beständiger Größe. Da solche Kapillaren nicht immer zu bekommen 
sind, kann man auch gewöhnliche Kapillaren verwenden, bei welchen 
die Öffnung bis auf ein äußerst enges Loch zugeschmolzen oder auf irgend- 
welche andere Weise stark verengt ist. 

Vor dem Gebrauch dieses Porometers werden nun folgende Vorberei- 
tungen getroffen: Vor allem wird die Unterlage U mit Hilfe der Schrau- 
ben $,, 8, und 8; sowie einer Wasserwaage genau horizontal gestellt und 
hierdurch auch die horizontale Lage des Porometerrohres P erzielt. 
Durch Öffnen des Quetschhahnes Q, wird nun das Porometerrohr mit 
dem Wasser aus dem Trichter 7 gefüllt. Da der lange Arm (L) des zweiten 
T-Stückes vertikal nach oben gebogen ist, gelangt dabei das Wasser weder 
in die Kontrollkapillare noch in das Verbindungsrohr der Porometer- 








Abb. 1. 


kammer. Nun öffnet man den Quetschhahn Q,, welcher zur Kontroll- 
kapillare KK führt. Mittels einer Stoppuhr wird jetzt die Verschiebungs- 
geschwindigkeit des Meniskus in dem Porometerrohr ermittelt. Wenn 
die Reibung der Wassersäule in dem Porometerrohr nicht in Betracht 
käme, würde die Bewegung des Meniskus ganz gleichmäßig erfolgen müs- 
sen, da der Zug der Wassersäule im senkrechten Rohr A konstant bleibt. 
Infolge der Reibung derselben wird aber die Bewegung des Meniskus in 
der Richtung PA mit der Zeit um einen geringen Betrag immer schneller. 
Um diesen Fehler zu beseitigen, wird die linke Seite des Ständers ver- 
mittels der Schraube 8, so weit heruntergelassen, bis die Wirkung der 
Reibung durch die etwas schiefe Lage des Porometerrohres ganz kom- 
pensiert ist. Denn je kürzer die Wassersäule bei horizontaler Lage, desto 
geringer ist die Reibung, und die Bewegungsgeschwindigkeit des Meniskus 
wird, wie erwähnt, in der Richtung PA immer größer. Wenn wir aber 
die linke Seite etwas senken, so wirkt jetzt bei schiefer Lage auch die 
Schwere der Wassersäule. Die Schwere wird bei längster Wassersäule 
43* 
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am stärksten wirken, somit die Bewegung am meisten beschleunigen, 
wogegen bei immer kürzerer, d. h. in der Richtung PA, die Wirkung der 
Schwere immer weniger hervortritt. Die Wirkung der Schwere der Wasser- 
säule ist somit gerade entgegengesetzt der Wirkung der Reibung und 
kompensiert diese praktisch. Hierfür ein Beispiel: 
Unterlage horizontal aufgestellt. Der Meniskus durchläuft die Strecke 
von 40 mm in 
12,2”; 12,1”; 12”; 11,6”; 11,4”. 


Die Wirkung der Reibung ist in diesem Beispiel offensichtlich. Nun 
wird die Wirkung der Reibung durch das Senken der linken Seite des 
Apparates beseitigt: 

11,8”; 11,8”; 12”; 11,8”; 11,8”. 


Nachdem man sich vermittels der Kontrollkapillare iiberzeugt hat, 
daB die Aufstellung des Apparates richtig ist, wird der Quetschhahn Q, 
geschlossen und Q, geöffnet, womit die Verbindung des Porometerrohres 
mit der Porometerkammer am Blatte hergestellt ist. Das Porometer- 
rohr wird wieder mit Wasser nachgefüllt und man liest jetzt an der Stopp- 
uhr die Zeit ab, welche zur Verschiebung des Meniskus um eine gewisse 
Anzahl der Teilstriche nötig ist. Beim Nachfüllen des Wassers ist zu be- 
achten, daß dieses weder in die Kontrollkapillare noch in das Verbin- 
dungsrohr der Porometerkammer hineingelangt. 

Bevor wir zur Beschreibung der Versuche übergehen, sind noch einige 
Einzelheiten des Apparates zu erwähnen: 

Das Wasser fließt aus dem Porometerrohr in ein kleines Gefäß @ ab. 
Das Abfließen erfolgt an einer kleinen Rinne R. Es hat sich nämlich her- 
ausgestellt, daß beim unmittelbaren Herabtropfen des Wassers aus dem 
Rohr A die Bewegung des Meniskus ruckweise vor sich geht (beim Herab- 
fallen eines jeden Tropfens erfolgt eine Zuckung der Wassersäule in dem 
Porometerrohr), was natürlich das genaue Ablesen beeinträchtigt. Diese 
ruckweise Bewegung des Meniskus wird durch die Rinne R beseitigt. 

Bei schneller Bewegung des Meniskus, d. h. bei großer Luftwegigkeit 
des Blattes, wird man die Zeit für größere Abstände ablesen (z. B. für 
40 mm). Je langsamer die Bewegung erfolgt, desto kleinere Abstände 
werden gewählt (bis zu 1 mm herab). Dies ist auch ein Vorteil im Ver- 
gleich zu dem KnıcHtschen (nicht selbstregistrierenden) Aspiratorporo- 
meter, bei welchem man bei geringer Luftwegsamkeit lange auf das Auf- 
steigen der Luftblasen warten muß. Da im Horizontal-Porometer die 
gleichen Abstände an jeder Stelle des Porometerrohres gleichwertig sind, 
können alle Beobachtungen auf einen gewissen Abstand umgerechnet 
werden. 

Ein Beispiel möge das Funktionieren des Apparates veranschaylichen. 
Da uns dieser Serienbeobachtungen ermöglicht, kann man ihn besonders 
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gut für solche Versuche verwenden, in welchen eine schnelle Veränderung 
der Luftwegigkeit stattfindet. Wie schon aus Beobachtungen von Dar- 
WIN und PERTZ (3) bekannt ist und wie von LaıpLaw und KNiGxr (4) be- 
stätigt wurde, erfolgt bei Abschneiden eines Blattes zuerst ein schnell vor- 
übergehendes Öffnen der Spaltöffnungen (eigentlich Vergrößerung der 
Luftwegigkeit), und erst nachher tritt ein immer vollständigeres Schließen 
der Spalten ein. Einderartiger Versuch wurde auch von unsdurchgefiihrt : 





Abb. 2. 


Versuchspflanze Solanum tuberosum, in situ. Porometerkammer am Blatte 
seit 10. VIII. 1929 früh. Beginn der Beobachtung 12. VIII. um 1127. Der Ab- 
stand von 10 mm wird vom Meniskus durchlaufen in Sekunden: 20,8; 19,4; 20,2. 

Um 1130 wurde das Blatt abgeschnitten. 

Bewegung des Meniskus um 10 mm erfolgt in Sekunden: 


Um 11.32 Uhr — 12,2. Um 12.9 Uhr — 7; 7,6. 

„ 11.335 „ — 5,1; 4,6. „ 12.14 „ — 12,5. 

++ 2128 » — 2,6; 2,4; 2,6. » 12.21 ,, — 12,1; 9,3; 14,3; 11. 

vs Be 5» —2; 2 » 12.30 ,, — 23,6; 22,2. 

Te - oy 26; 3,6. » 12.37 „ — 32; 32. 

“ ZUM oo. Sank AE » 13.51 „ — 65,3. 

» 11.49 „ — 3,7; 3,8. „ 14.15 „ — 39,7 für 2 mm, somit für 
» 1128 » —44; 4,4. 10 mm — 198,5. 

» 11.57 „ —4,8; 5; 5,2. „ 15.50 „ — 66,5 für 1,5 mm, somit für 
PRE : » — 6,3. 10 mm — 444. 


Planta Bd. 9. 43b 
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N. Hamorak und M. Lubynékyj: Das Horizontal-Porometer. 


Man sieht also deutlich, daß 8 Minuten nach dem Abschneiden des 
Blattes die Luftdurchlässigkeit am größten war, worauf eine gleich- 
mäßige Verlängerung der Porometerzeit einsetzte. Das leichte und 
schnelle Hantieren mit dem obenbeschriebenen Apparat ermöglicht 
parallele Serienbeobachtungen an einer ganzen Reihe von Blättern. Da- 
bei wird an das zweite T-Stück des Porometers ein sogenannter ,,Ver- 
teiler“‘ angebracht, ein Glasrohr mit vielen senkrechten Armen, von wel- 
chen jeder mit je einer Porometerkammer mittels eines Gummischlauches 
in Verbindung steht. Die Verbindungsschläuche zu den Porometerkam- 
mern sind durch Quetschhähne abgeschlossen, die nach Bedarf geöffnet 
werden. Abb. 2 veranschaulicht uns eine solche Versuchsanordnung in 
situ, bei welcher mit einem Apparat Beobachtungen an 9 Blättern einer 
Kartoffelpflanze angestellt werden. 

Erst nach Fertigscellung des oben beschriebenen Apparates gelangte 
uns die hier schwer zugängliche Arbeit von Knıc#T zu Händen über ein 
nicht selbstregistrierendes Porometer (7). In dieser Arbeit wird ganz 
kurz erwähnt, daß der Verfasser auch mit einem Quecksilberporometer 
mit horizontalem Rohr vorübergehend gearbeitet hat. Dieser Versuch 
ist aber von KnIGHT in seinen Arbeiten nicht weiter ausgebaut worden. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE SEXUALITÄT 
DER MYXOMYCETEN. 


Von 
ERICH SCHÜNEMANN 
(Göttingen). 
Mit 3 Textabbildungen und Tafel 1. 
(Eingegangen am 16. September 1929.) 


1. Fragestellung. 

Es liegen bisher nur wenig eingehende Untersuchungen über die 
Sexualität der Myxomyceten vor. 

Die ersten grundlegenden, bis heute anerkannten Mitteilungen ver- 
danken wir JAHN. Er hat bei Physarum didermoides (1911) Amöben- 
teilung, Plasmodien- und Fruchtkörperbildung untersucht und den 
Phasenwechsel dahingehend festgelegt, daß zwei haploide Amöben zu 
einer diploiden Amöbe verschmelzen, auf Plasmaverschmelzung gleich 
die Kernverschmelzung folgt, diese diploiden Amöben zu Plasmodien 
weiterhin zusammenfließen und bei der Fruchtkörperbildung dann die 
Reduktionsteilung stattfindet. In neuerer Zeit bestätigten WıLson und 
CADMANN (1926) an Reticularia lycoperdon BuLL. JAHNs Untersuchungen, 
fanden nur hier die Kopulation im Schwärmerstadium. SKUPIENSKY 
arbeitete (1927) mit Didymium difforme und kam zu dem gleichen Er- 
gebnis. 

Bezüglich der Geschlechtsdifferenzierung liegen von JAHN, Pınoy und 
SKUPIENSKY Mitteilungen vor. JAHN stellte an Didymium effusum mor- 
phologische Isogamie fest. Pınoy nahm für Didymium nigripes extreme 
Heterogamie an; er kam zu dem Ergebnis, daß die Abkömmlinge von 
+- und —-Sporen zur Bildung eines Plasmodiums zusammenkommen 
müssen. SKUPIENSKY fand für Didymium difforme ebenfalls Hetero- 
thallie; bei Didymium nigripes — das nach Bucher ein Physarum ist 
sollte die erste Teilung der Amöbe nach der Keimung geschlechtsdiffe- 
renzierend sein. 

Soweit der Stand der Dinge. Knıer faßt in seiner „Sexualität der 
niederen Pflanzen‘ (1928, S. 252) sein Urteil über die bisherigen Unter- 
suchungen dahin zusammen, daß ,,die Sexualität der Myxomyceten noch 
viele Rätsel in sich schließt und noch oft Gegenstand eingehender und 
mühsamer Untersuchungen wird bilden müssen“. 
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Ich stellte mir die Aufgabe, den Entwicklungsgang einer Art noch 
einmal môglichst vollständig unter besonderer Berücksichtigung des 
Kernphasenwechsels zu verfolgen. Ferner wollte ich versuchen, die Frage 
der Geschlechtsdifferenzierung wenigstens für einige Arten zur Lösung 


zu bringen. 
2. Material, Kultur- und Arbeitsmethoden. 


Bei der Keimung und Entwicklung traten bei den meisten Arten, mit denen 
ich arbeitete, schon unüberwindliche Schwierigkeiten auf. So konnte ich z. B. 
Reticularia lycoperdon, Didymium melanospermum, Leocarpus fragilis, Amauro- 
chaete atra u.a. wohl zur Keimung bringen, die Amöben teilten sich auch recht 
häufig, doch erhielt ich infolge Cystenbildung nie Plasmodien. Ich beschränkte 
mich deshalb auf leicht kultivierbare Formen und bekannte Arten wie Didymium 
difforme Dusy, Didymium nigripes Fries, Physarum leucopus Link u. a. Zu- 
nächst kultivierte ich mit allen bekannten Medien z. B. Abkochungen von Vicia 
Faba, Maiskérnern, Erbsen, Heu, Heu mit 1% Milchzusatz, Holz, Daucus carota, 
mit BENECKE- und Knor-Lösung. Am günstigsten für unsere Objekte erwiesen 
sich zweifellos Heuabkochung (20/1000, 1 Stunde gekocht) und Mohrrübendekokt 
(30/1000, 2 Stunden gekocht). 

Ich kultivierte in Schalen, im hängenden Tropfen und auf Agarplatten (1,5% 
Agarzusatz zum Dekokt), bei einer Temperatur von 15—20°, und erhielt durch- 
schnittlich in 20—25 Tagen eine junge Fruchtkörpergeneration von Spore zu Spore. 
Mit dem besten Erfolge kultivierte ich Didymium nigripes Fries mit Heudekokt. 

Sämtliche Kulturen wurden möglichst steril gehalten; Bakterien waren, zu- 
mal mit organischem Nährboden gearbeitet wurde, jedoch in großer Menge vor- 
handen. 

Eingehendere Beobachtungen wurden ausschließlich im hängenden Tropfen 
gemacht. Zu diesem Zwecke befestigte ich mit Kanadabalsam auf Objektträgern 
Glasringe von 1,5 cm Durchmesser und 1 cm Höhe, plangeschliffen, die soweit 
wie möglich mit Wasser oder einer ganz dünnen Agarlösung gefüllt und am oberen 
Rand mit zwei Luftlöchern versehen wurden. Auf diese Glasringe wurden dann 
die Deckgläschen mit den hängenden Tropfen gelegt, gegebenenfalls mit ein wenig 
Vaseline festgekittet. Die Objektträger standen auf einem Stativ unter einer 
feuchten Glasglocke. Mit dieser doppelten feuchten Kammer konnte ich in ein- 
fachster Weise auch Tropfen von 1—2 Stecknadelkopfgröße 5—6 Tage vor dem 
Austrocknen bewahren, selbst wenn die Objektträger zur Beobachtung oft unter 
das Mikroskop gestellt wurden. 

Die Sporen isolierte ich anfangs durch Aufschwemmen auf 3%igen Agar 
und Ausstechen kleiner Agarbléckchen. Später machte ich Einsporenkulturen 
mit einer feinen Pipette; doch erwies sich nach DRÔGE eine einfache Stahlfeder 
als außerordentlich brauchbar. Man kann mit ihr recht kleine Tropfen in kurzer 
Zeit anfertigen, die dann in hängenden Tropfen auf dem Glasring recht gut kon- 
trollierbar sind. 


Anschließend bringen wir die Arbeitsmethoden für die zytologischen Unter- 
suchungen. 

Zur Untersuchung der Amöben wurden verschiedene Wege eingeschlagen. 
Um eine möglichst große Zahl von Amöben im Präparat zu erhalten, zentrifugierte 
ich eine lebende Amöbenkultur, die einer Petrischale entnommen wurde. Darauf 
fixierte ich mit Gitsons Gemisch und ließ nach wiederholtem Auswaschen mit 
70%igem Alkohol und Zentrifugieren die mit Amöben überfüllten Tropfen auf 
Deckgläsern eintrocknen. Diese Methode ist nicht zu empfehlen, da sich die 
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lebenden Amôben durch das Zentrifugieren abrunden. Ich fixierte deshalb zu- 
nächst in Petrischalen, zentrifugierte und ließ auf Deckgläsern eintrocknen. 
Schließlich ging ich dazu über, die Amöben gleich im hängenden Tropfen mit 
Osmiumdämpfen zu fixieren und eintrocknen zu lassen. Es ist ratsam, die Trop- 
fen wirklich trocken werden zu lassen, weil sonst späterhin die Amöben zum 
größten Teil abschwimmen; das Eintrocknen verändert die Amöben nicht, wenn 
sie vorher 5—10 Minuten mit den Osmiumdämpfen des „Bonner Flemmings“ 
fixiert sind. Nach 24stündigem Beizen mit 3%iger Eisenalaunlösung wurden die 
Präparate 3—4 Stunden mit 1%iger Hämatoxylinlösung gefärbt und dann mit 
Eisenalaun so lange differenziert, bis, in Kanadabalsum eingebettet, schöne Kern- 
färbungen zustande kamen. Dies bot bei der Kleinheit der Objekte anfangs einige 
Schwierigkeiten. Oftmals habe ich die unter- oder überdifferenzierten Amöben 
zum zweiten Male färben müssen; trotzdem blieben sie jedoch meistens auf dem 
Deckglas haften. 

Zum Studium der Kernverhältnisse des Plasmodiums schnitt ich aus 5 bis 
6 Petrischalen gleichzeitig von größeren Plasmodien stündlich kleine Stücke ab, 
fixierte mit GILsons Gemisch 5—6 Stunden und färbte mit Eisenalaun-Häma- 
toxylin. In Kanadabalsam überführt, wurde so auf dem Objektträger eine „Auf- 
schwemmung‘ von recht vielen kleinen Plasmodien erhalten. Bei der späteren 
Untersuchung erwies es sich als zweckmäßig, die in Mitose befindlichen Plas- 
modien quer zu schneiden. Zu diesem Zwecke wurden die gefärbten kleinen 
Plasmodien — oft nur von der Größe eines Stecknadelkopfes — aus dem Kanada- 
balsam herausgelöst, in Paraffin eingebettet, und 3 u stark quergeschnitten. 

SchlieBlich die Fruchtkérperstadien. Die Sporangien wurden 12—24 Stunden 
mit GıLsons Gemisch fixiert, 3—4 u stark geschnitten und nach oben erwähnten 
Methoden gefärbt. 

Für die zytologische Beobachtung benutzte ich auf Empfehlung von DRöGE 
eine Differentialbogenlampe und das Binokular Lerrz, das mir mit den Okularen 
Periplanat 3 und 12 in Verbindung mit den Immersionen 2 mm und 1,4 mm 
(Zeıss-WINKEL) ausgezeichnete Dienste leistete. 


3. Entwicklung von Didymium nigripes Fries. 

a) Experimentelle Studien. Nach der Beschreibung der Methoden 
schreiten wir zur eigentlichen Beobachtung und untersuchen experimen- 
tell die Entwicklung von Didymium nigripes. 

Keimung. Didymium nigripes keimte im allgemeinen außerordentlich 
gut; unter günstigen Bedingungen keimten 90—95% sämtlicher Sporen. 
Oftmals war die Keimung allerdings auch unerklärlichen Schwankungen 
unterworfen, die die Arbeit sehr erschwerten. Wir sehen von diesen 
„Stimmungen“ hier ab. Die Keimung setzt meist 1—2 Stunden nach dem 
Ansetzen der Sporen ein, wiederholt konnten wir auch schon nach 30 Mi- 
nuten den Beginn der Keimung im hängenden Tropfen feststellen. Als 
Durchschnittszeit für die Keimung möchten wir für Didymium nigripes 
2—3 Stunden einsetzen. — Sämtliche Zeitangaben sind sichere Durch- 
schnittswerte, die aus eingehenden Beobachtungen gewonnen wurden. — 

Bei der Keimung zerreißt die Sporenmembran und es schlüpft ein 
Plasmakörper, eine Amöbe im Laufe von !/, Stunde heraus. Während und 
unmittelbar nach der Keimung ist diese Amöbe nicht begeißelt ; vielmehr 
liegt sie kurze Zeit vollständig ruhig, meist in Kugelgestalt vor der Spore. 
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Also ,,Keimungstyp I“ (Jann 1928). Bald beginnt die Plasmakugel sich 
an der Spore zu bewegen, feine Fortsätze werden ausgesandt und wieder 
eingezogen, der Körper streckt sich allmählich zu einer länglichen Form ; 
in dieser Zeit bildet sich die Geißelaus. Nun setzt eine lebhafte Bewegung 
um die Spore ein, bis schließlich der fertige Flagellat von der Spore ab- 
rückt und unermüdlich im Tropfen die bekannten Schwärmerbewegungen 
ausführt; am Vorderteile sind Geißel und Kern, am Hinterende die Va- 
kuole deutlich sichtbar. 

Eine besondere Eigentümlichkeit von Didymium nigripes ist die kurze 
Dauer des Flagellatenstadiums. Nach 4—6 Stunden durchschnittlich 
wird es durch das Amöbenstadium abgelöst. Eine Teilung im Schwärmer- 
stadium findet bei Didymium nigripes niemals statt. 

Entwicklung. Die erste Teilung der Amöbe setzt nach ungefähr 
20 Stunden ein. Ein regelmäßig auftretendes Cystenstadium wurde bei 
Didymium nigripes nie gefunden. Vor der Teilung rundet sich die Amöbe 
ab; alsbald wird der lebende Kern unsichtbar, die Amöbe schnürt sich 
ziemlich rasch in der Mitte durch, und eine halbe Stunde nach völliger 
Trennung der Amöben wird der Tochterkern im lebenden Bilde wieder 
sichtbar. Die Zeit, die der ganze Teilungsvorgang beansprucht, möchte 
ich mit etwa 1 Stunde angeben. 

Inzwischen haben sich zahlreiche Bakterien im Tropfen angesammelt 
und umtanzen unaufhörlich die Amöben, besonders deren Vakuolen. 

Im Laufe der nächsten 10—15 Stunden erfolgt die zweite Teilung, 
4 Amöben sind jetzt vorhanden, nach weiteren 5—10 Stunden beobach- 
tete ich wieder eine Teilung usw. 








Tabelle 1. 
ae er = por un 8Amöben | 16 Amöben | 24 Amöben 
27 3 Std. 21 Std. | 39 Std. 47 Std. | 54 Std. | 58 Std. 
99 yor: 2% ,, | 37 ,, ee eee Ir 0 
20 zus et, 25: „ u: @ 15; 52 „ 
42 21/, »” 211} ” 32 ” 45 ” 49 ” 59 ” 
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Didymium nigripes, Einsporenkultur. Dieses Schema stellt die regelmäßige 
Teilung der Amöben dar. Alle Zeitangaben sind gerechnet vom Ansetzen der 
Sporen ab. 


Ist der Tropfen der Kulturflüssigkeit verhältnismäßig groß und somit 
reichlich Nahrung vorhanden, so teilen sich die Amöben sehr häufig.. Zu 
beachten ist hier, daß das Flagellatenstadium recht selten wieder auftritt 
und dann auch nur für kurze Zeit, es macht alsbald dem Amöbenstadium 
Platz. 
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Die Amöben ordnen sich im Laufe des 2.—3. Tages zum Teil am 
Rande des Tropfens an und weisen reichlich große und kleine Vakuolen 
mit zahllosen Bakterien auf. Die Bakterien der Nährflüssigkeit sind zum 
größten Teil ia deu Ruhezustand übergegangen. Die Amöben nehmen an 
Größe zu und gleiten, ohne ihren Platz im Tropfen wesentlich zu ver- 
ändern, aufeinander zu. Sie bleiben oft lange Zeit miteinander in Be- 
rührung, drehen sich umeinander, trennen sich aber immer wieder. 

Ich habe bei Didymium nigripes lange nach der in der Literatur immer 
erwähnten Verschmelzung der Amöben gesucht, habe aber zunächst eine 
Verschmelzung von je 2 Amöben niemals gesehen. Die große Zahl der 
Amöben gestaltete eine genaue Beobachtung äußerst schwierig. Es war 
daher sehr wesentlich, der besseren Kontrolle wegen, die Amöben schon 
nach wenigen Teilungen zur Plasmodiumbildung zu veranlassen. Nach 
längeren Versuchen gelang es mir, die Teilungsrate dadurch herab- 
zusetzen, daß ich die Sporen nur mit einem kleinen Tropfen verdünnter 
Nährlösung ansetzte. Die Plasmodien bildeten sich dann im hängenden 
Tropfen bei Einsporen- wie bei Mehrsporenkulturen in etwa 3—4 Tagen. 
Die Beobachtung war so weit übersichtlicher geworden. Eine Verschmel- 
zung von je 2 Amöben konnte ich jedoch wieder nicht beobachten. 

Anschließende Tabelle 2 gibt einen kurzen Ausschnitt einer solchen 
Beobachtung. 

Tabelle 2. Angesetzt 815, 30. X. 1928. 


















































Tropfen 30. X. 31.X. 1. XI. 
Nr. | gs | 1000 | 1090 | 1250 | 15%0 | 1850 | 2900 | goo | 1580 | 2150 | 700 | 1200 20°° 
1 o [8 1 1 1 1 2 | 4 8 | 14 | 24 |45, B. PLigrôB. PI. 
2 o|[gl|1 1 1 1 1 3 | 6 | 11 | 40 |60, B. PLigrôB. PI. 
3 o [gli 1 21212141] 8 | 15 | 33 (55, B. Pl.größ. PI. 
4 o [Q |1 1 1 1 1 2 4 5 8 10 B. PI. 


o=ungekeimte Spore; 8 = keimende Spore. B.Pl.= Beginn d. Plasmodiumbildung. 


Didymium nigripes, Einsporenkultur. Dieses Schema stellt Keimung der 
Sporen, Teilung der Amében und Plasmodiumbildung dar. 


Dauerbeobachtung. Schon DE Bary schreibt: „Der einzige Weg, um 
alle Zweifel vollständig zu beseitigen, besteht hier, wie bei so vielen ähn- 
lichen entwicklungsgeschichtlichen Fragen darin, daß man möglichst 
reine Kulturen auf dem Objektträger beobachtet.“ Um in der entschei- 
denden Frage der Verschmelzung ganz sicher zu gehen, habe ich es unter- 
nommen, Dauerbeobachtungen anzustellen, d. h. ich ging von einer Spore 
aus und beobachtete in Abständen von !/, Stunde die weitere Entwick- 
lung von der Sporenkeimung bis zur Plasmodiumbildung in 75—80 Stun- 
den. Diese Methode, die ich mit der liebenswürdigen Unterstützung 
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einiger Herren unseres Institutes durchführte, war zwar sehr mühsam, 
aber doch lohnend. Es mußte so gelingen, einwandfrei festzustellen, ob 
und wann die Verschmelzung stattfindet, und wie sie sich gestaltet. 

Didymium nigripes war für diese Beobachtung ein sehr günstiges Ob- 
jekt, weil, wie oben ausgeführt, das Amöbenstadium vorherrscht. Wir 
waren dadurch in der Lage, den Platz einer jeden Amöbe im Tropfen 
festzustellen und in einem Protokoll in einem Kreise, der dem Tropfen 
entsprach, einzuzeichnen. Hatte eine Amöbe ihren Platz im Tropfen ver- 
ändert oder sich geteilt, so konnte dies im Laufe der nächsten halben 
Stunde mit Sicherheit festgestellt und im Protokoll vermerkt werden. 
Wir beobachteten während einer solchen ,,Dauerbeobachtung“ gleich- 
zeitig 6 Tropfen mit je einer Spore, gegen Schluß der Beobachtung nur 
2—3 Tropfen ; diese dafür um so eingehender. Anfangs gelang es uns, die 
Amöben schon bei einer Anzahl von 50—60 Stück zur Plasmodium- 
bildung zu veranlassen. Bei den späteren Versuchen erhöhte sich un- 
glücklicherweise diese Zahl ungefähr auf das Doppelte; wir konnten 
natürlich, sobald die Zahl 50 überschritten war, nicht mehr jede einzelne 
Amöbe verfolgen. Um jetzt nicht die Übersicht zu verlieren, beschränk- 
ten wir uns gegen Schluß einer jeden Beobachtung darauf, einen kleinen 
Teil der Tropfen, einen Sektor mit vielleicht 10—20 Amöben, eingehend 
zu prüfen. Wir achteten jetzt besonders darauf, daß nicht Amöben aus 
einem anderen Sektor hinzukamen. 

Während der ganzen Dauerbeobachtung stellten wir zunächst niemals 
eine Verminderung der Amöbenzahl fest unter besonderer Berücksich- 
tigung des Platzes einer jeden Amöbe. Es war somit ausgeschlossen, daß 
etwa zu gleicher Zeit 2 Amöben verschmolzen und eine andere in der 

ähe liegende Amöbe sich geteilt hatte und so die Gesamtzahl der 
Amöben konstant geblieben war. Wir betonen noch einmal, daß die 
einzelne Amöbe sich sehr wenig von ihrem Platze bewegte; außerdem 
waren die Amöben so weit voneinander entfernt, daß diese Beobach- 
tungen unbedingt sichergestellt sind. Die Teilung einer Amöbe war an 
Form und Größe der Tochteramöben sogleich festzustellen. 

Im Verlaufe unserer Dauerbeobachtung stellten wir fest, daß am 
Schlusse doch eine Verschmelzung von Amöben stattfand. Nach 75 bis 
80 Stunden beobachteten wir, daß die einkernigen Amöben sich zu 
mehreren an verschiedenen Stellen des Tropfens ansammelten ; sie wiesen 
zahlreiche Vakuolen auf und hatten sich wesentlich vergrößert; die Bak- 
terien waren zur Ruhe gekommen und dadurch der Kern mit dem 
Nukleolus deutlich sichtbar. Die Amöben bewegten sich aufeinander zu 
und lagen oft lange beieinander. Es war der Augenblick gekommen, wo 
die Verschmelzung kurz bevorstand. In diesen entscheidenden Zeit- 
abschnitten wurde von Minute zu Minute oder ununterbrochen be- 
obachtet. Nach oft stundenlangem Protokollieren von Minute zu Minute 
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haben wir dann die Verschmelzung gesehen. Es fand ein deutliches Über- 
fließen des Plasmas statt, das Verschmelzungsprodukt war zweikernig, 
Nukleolus und Vakuolen waren während des Aneinanderliegens vor der 
Verschmelzung und nach der Plasmaverschmelzung deutlich sichtbar. 

Doch nun kommt das Entscheidende: Auf die Plasmaverschmelzung 
folgte überraschenderweise nicht sofort die Kernverschmelzung ; vielmehr 
blieb die Zweikernigkeit des jungen Plasmodiums erhalten. Wir haben 
es wiederholt beobachtet, daß diesem durch Verschmelzen zweier Amöben 
entstandenen Plasmodium eine dritte einkernige Amöbe sich näherte, 
nach einiger Zeit Verschmelzung eintrat und das Produkt dann deutlich 
dreikernig war und dreikernig blieb. Waren noch eine oder mehrere 
Amöben in der Nähe, so verschmolzen auch diese mit dem jungen Plas- 
modium; die Kernzahl vermehrte sich entsprechend. Verschmelzungen 
kleiner mehrkerniger Plasmodien untereinander konnten wir oftmals fest- 
stellen. Es wurden sämtliche Kernzahlen gesehen von 2—10 Kernen 
und mehr. 

Während dieser Beobachtung war es anfangs nicht leicht, ganz junge, 
zweikernige Plasmodien, bei denen noch keine Strömung vorhanden war, 
äußerlich von den Amöben zu unterscheiden. Beide waren stark vakuoli- 
siert und voluminös. Wir stellten oftmals fest, daß eine Amöbe, besonders 
wenn sie kurz vor der Teilung stand, sich in der Größe manchmal nicht 
von einem zweikernigen jungen Plasmodium unterscheiden ließ. 

Es ist in dieser Arbeit nicht möglich, das sehr umfangreiche Protokoll 
einer solehen Dauerbeobachtung mitzuteilen. Immerhin möchten wir 
einen ganz kurzen Ausschnitt aus der Beobachtung während der Ver- 
schmelzung geben und verweisen auf die Zeichnungen (siehe Abb. 1), 
die von Minute zu Minute gemacht, die Lage der Amöben zueinander 
schematisch darstellen. 


Erster Fall: 
5 Uhr morgens: zwei einkernige Amöben liegen beieinander. 


5 „ 1Minute: sie nähern sich einander noch weiter. 

5 ,, 2Minuten: ,, 3 3 Pr ” „ 

D x sd % PR Fer Pm vs PR 

BR va sie entfernen sich voneinander. 

5... @ 4 sie berühren sich. 

5 , 8 à sie treten wieder auseinander. 

S&S , 5 „ nähern sich einander. 

5 „ 15 Fr ps zs rs “aa 

5 » | ad Verschmelzung findet statt, an einer Stelle flieBt das Plasma 
über. 

5 ,, 171/, Minuten, 5 Uhr 173/, Minuten, 5 Uhr 18 Minuten: Plasmodium 
rundet sich ein wenig ab. 

5 „ 20 Minuten: Amöbenform wieder hergestellt. Zwei Kerne deutlich sichtbar. 

5 ,, 22 Minuten, 5 Uhr 23 Minuten, 5 Uhr 24 Minuten, 5 Uhr 25 Minuten, 5 Uhr 


28 Minuten, 5 Uhr 30 Minuten, 5 Uhr 34 Minuten, 5 Uhr 
39 Minuten, 5 Uhr 40 Minuten: deutlich zwei Kerne sichtbar. 
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5 Uhr 41 Minuten: eine dritte einkernige Amöbe nähert sich dem zweikernigen 
Plasmodium. 
5 „ 42 Minuten, 5 Uhr 44 Minuten: es tritt Berührung ein. 


OME BAS Y 
PR CDT 
2 DE & 
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ds dE th fp 
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Abb. 1. 


5 Uhr 58 Minuten: Verschmelzung des zweikernigen Plasmodiums mit der ein- 
kernigen Amôbe, Produkt dreikernig. 

6 ,, 10 Minuten, 6 Uhr 15 Minuten, 7 Uhr 10 Minuten, 8 Uhr 10 Minuten: 
drei Kerne vorhanden. 
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Also 2®/, Stunden nach der ersten Plasmaverschmelzung war noch 
keine Kernverschmelzung erfolgt. Die währned der Beobachtung ge- 
machten Zeichnungen siehe Abb. 1, 8. 644. 

Ein anderer Fall der Verschmelzung: 

16 Uhr 27 Minuten: 2 Amöben, beide einkernig, liegen dicht beieinander. 
16 „ 281/, Minuten: Verschmelzung dieser beiden Amöben, Produkt ist zwei- 


kernig. 
16 „ 30 Minuten: Ein dreikerniges Plasmodium kommt hinzu. 
16 „ 35 =. Die beiden Plasmodien liegen dicht aneinander. 
16 ,, 351/, Minuten: Verschmelzung zum fünfkernigen Plasmodium. 
16 „ 39 Minuten: Plasmodium bleibt fünfkernig. 
16 42 + Plasmodium bleibt fünfkernig. 
Es folgen die rg Zeichnungen (Abb. 2). 


Non LT 
RN QO 


ETS ox) 
CT AS 


Abb. 2. Verschmelzung von zwei haploiden Amében zum zweikernigen haploiden Plasmodium ; ein 
dreikerniges haploides Plasmodium kommt hinzu, es findet Verschmelzung zum fünfkernigen 
haploiden Plasmodium statt. Schematisch dargestellt. 





Wir kénnten diese Beispiele um einige vermehren, im Rahmen dieser 
Arbeit möchten wir uns auf diese zwei Fälle beschränken. 

Die Verschmelzung der kleinen Plasmodien untereinander schreitet 
fort. Nach Verlauf einiger Stunden finden wir nur noch wenige, vielleicht 
5—10 Plasmodien im Tropfen, die schließlich zu einem großen Plas- 
modium zusammenfließen. 

Wir haben uns bemüht, im jungen 2—4—6-kernigen Plasmodium eine 
etwa eintretende Kernverschmelzung lebend zu beobachten; alle der- 
artigen Versuche waren vergeblich. Die Kerne liegen zwar häufig dicht 
beieinander, scheinen sich sogar ein wenig gegeneinander abzuplatten, 
doch im nächsten Augenblick ändern sie ihre Lage und Gestalt. Sobald 
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dann nach einigen Stunden die Protoplasmaströmung einsetzt und 
größere Vakuolen auftreten, wird jedes weitere sichere Verfolgen der 
Kerne im Plasmodium illusorisch. Haploide Amöben fließen also zum 
haploiden Plasmodium zusammen. 

b) Zytologische Studien. Mit diesem Ergebnis war ich an der Grenze 
des experimentell Möglichen angelangt. Diese Dauerbeobachtung, die 
ich dreimal mit demselben Ergebnis durchführte, sowohl mit Einsporen- 
wie mit Mehrsporenkulturen (3 und 6 Sporen), gestattete mir nicht, weiter 
in das Problem des Sexualaktes einzudringen. Ob und wie lange die Plas- 
modien haploid blieben, konnte allein noch die zytologische Untersuchung 
klären, die ich nun bei Didymium nigripes aufnahm. Ich versuchte, den 
Phasenwechsel zu finden und zytologisch zu klären und mußte dazu 
folgendes feststellen: 

1. Die Chromosomenzahl der Amöben. 

2. Die Chromosomenzahl der Plasmodien. 

3. Die Chromosomenzahl bei der Sporenbildung. 

Amöbenuntersuchung. Die zytologischen Arbeitsmethoden sind oben 
mitgeteilt worden; wir treten also gleich in die Beobachtung ein. 

Bei systematischem Durchsuchen eines Tropfens auf dem Kreuztisch 
gelingt es alsbald, Teilungen von Amöben zu finden. Jedoch verschwin- 
den, wie wir wissen, vor der Teilung fast sämtliche Vakuolen der Amöben, 
die Zellen runden sich ab und besitzen so ein undurchsichtiges, kompaktes 
Protoplasma. 

Metaphase und Anaphase sind so für zytologische Studien nicht 
geeignet; zum Zählen der Chromosomen bleiben allein die Prophasen 
und Telophasen. Besonders bei letzterem Stadium, oftmals bereits nach 
völliger Trennung der beiden Tochteramöben, ist die Zahl der Chromo- 
somen einwandfrei festzustellen. Auch in der Prophase fand ich einige 
brauchbare Stadien. 

Die Chromosomenzahl der Amöben von Didymium nigripes beträgt 
8+1, 8 als Durchschnittswert, 7—9 Chromosomen wurden oftmals ge- 
zählt. Eine genaue Angabe möchte ich absichtlich vermeiden: in erster 
Linie war mir daran gelegen, die Chromosomenzahl der Größenordnung 
nach festzustellen. 

Es bedarf anfangs einiger Vorsicht, um zu vermeiden, daß man in 
denjenigen Amöben, die in bezug auf Kernfärbung überdifferenziert sind, 
die Bakterien in den Vakuolen als Kernteilungsstadium ansieht. 

Ich fand in den Amöbenteilungen die Chromosomenzahl 8, und zwar 
in einem Tropfen, in dem sich gleichzeitig schon sehr viele kleine Plas- 
modien mit allen denkbaren Kernzahlen befanden; der Tropfen war also 
im Stadium der Plasmodiumbildung. Dies erscheint uns #:5crordentlich 
wesentlich für die spätere theoretische Deutung. 

Plasmodienuntersuchung. Für die Plasmodien fand ich als typisches 
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Merkmal, daß bei der Kernteilung die Teilungen nicht so synchron ver- 
laufen wie wir es bei den später zu besprechenden Fruchtkörpern sehen 
werden; es befinden sich zwar mehr oder weniger alle Kerne in Mitose, 
doch ist das Teilungsstadium auch in einem ganz kleinen Plasmodium- 
stück sehr verschieden; man kann Metaphasen, Anaphasen und Telo- 
phasen dicht beieinander finden. Es ist fernerhin auffallend, daß meist 
sämtliche Spindeln in Polansicht im Plasmodium gelagert sind. Viel- 
leicht wird dies hervorgerufen durch die Protoplasmaströmung im Plas- 
modium. 

Um zum Zählen der Chromosomen brauchbare Platten zu bekommen, 
schnitt ich, wie oben ausgeführt, die in Mitose befindlichen Plasmodien 
quer. — Es wurde bei dieser Gelegenheit die Dicke eines Plasmodiums 
mit 10—12 x ermittelt. — Ich erhielt auf diese Weise mehr Teilungen in 
Plattenansicht; später habe ich allerdings im Plasmodium, das noch 
nicht quergeschnitten war, auch in der Aufsicht zählbare Platten erhal- 
ten und die Chromosomenzahl der Metaphasenplatte des Plasmodiums 
mit 16+2 festgestellt; 14—18 Chromosomen zählte ich oftmals, als 
Durchschnittswert von 20—25 Zählungen möchte ich 16 Chromosomen 
annehmen. 

Es bedarf hier einer gübten Beobachtung, um nicht gleich große Bak- 
terien in den Vakuolen als Chromosomen zu zählen. Als sicheres Merkmal 
einer Mitose galt mir das Vorhandensein der Kernmembran, die bei einer 
Prophase- oder Metaphasenplatte noch ganz oder stück weise sichtbar ist. 

Fruchtkörperuntersuchung. Es galt jetzt die Verhältnisse bei der 
Fruchtkörperbildung zu untersuchen. Es ist hier nicht der Ort, eine aus- 
führliche morphologische Schilderung der Fruchtkörperbildung zu geben. 
Die einzelnen Stadien dieses Vorganges, wie Plasmaverdichtung, Ein- 
stellung der Strömung, Bildung des Stieles, Abrundung des Sporangiums 
und schließlich Ausbildung der Sporen, sind durch JaHns und anderer 
Untersuchungen hinreichend bekannt. Uns interessieren in dieser Arbeit 
nur die zytologischen Verhältnisse bei der Sporenbildung. 

Zu diesem Zwecke fixierte ich recht häufig sämtliche Stadien der 
Fruchtkörperbildung vom ganz jungen Fruchtkörper bis zum ausgereif- 
ten Sporangium. Oftmals beginnt die Fruchtkörperbildung am frühen 
Morgen. Vormittags sind die Sporangien in voller Größe ausgebildet 
und gegen Abend ausgereift. Die ganze Entwicklung währt 15 bis 
20 Stunden. Der äußerlich sichtbare Reifungsvorgang der Sporangien 
verlief z. B. nach folgendem Schema: 


Weißes Aussehen der Sporangien bis. . . . . . . . . 19 Uhr 
Beginnende bräunliche Färbung der Sporangien um . . 20 „ 
Bräunliche Färbung der Sporangien um . . . . . . . 21 
Dunkelbraune Färbung der Sporangien um . . . . . 211 le Uhr 
Beginnende schwärzliche Färbung der Sporangien um . 231/, ,, 
Schwärzliche Färbung der Sporangien um . . . . . » 24 Uhr. 


Planta Bd. 9. 4 
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Ich fixierte nun gleichzeitig aus 5—6 Schalen heraus und entnahm 
jeder Schale in jeder Stunde 2 Fruchtkörper; es waren meist 20—30 
Fruchtkörper auf einer Schale vorhanden. 

Leider ist es nicht möglich, einen Fruchtkörper in Abständen zu 
fixieren. Man ist deshalb darauf angewiesen, die Kernteilungen durch 
zeitlich verschiedenes Fixieren der Fruchtkörper einer Schale zu finden. 
Dies ist meines Erachtens ohne Bedenken möglich, weil die Erfahrung 
lehrt, daß die Fruchtkörper einer Schale sich fast immer in demselben 
Reifestadium befinden und zu gleicher Zeit die Kernteilung vornehmen. 
So verdient der Einwand keine Geltung, daß durch das Fixieren von ver- 
schiedenen Fruchtkörpern in Abständen vielleicht nicht alle Stadien er- 
mittelt seien. Durch Häufen, durch gleichzeitiges Fixieren aus vielen 
Schalen heraus, die sich ja alle wieder in verschiedenen Stadien befinden, 
werden diese Bedenken hinfällig. 

Die jungen Fruchtkörperstadien zeigten schöne Kernfärbungen; oft- 
mals waren mehrere Nukleoli in einem Kern sichtbar (Vierzahl vor- 
herrschend), auch degenerierende Kerne waren zahlreich vorhanden, be- 
sonders an der Fruchtkörperwand. Doch niemals fand ich Kernteilungen 
in diesen jungen, schwach durchsichtigen, äußerlich glänzenden Sporan- 
gien. Kernteilungen fanden im Fruchtkörper nur ganz kurz vor der 
Sporenbildung statt; vielleicht 1—2 Stunden vor der beginnenden, äußer- 
lich schwach sichtbaren bräunlichen Färbung des Sporangiums. 

Dieses Stadium wurde nun durch !/,—!/,stündiges Fixieren weiterhin 
zerlegt und so die Gewißheit gewonnen, daß sämtliche Teilungen zunächst 
bis zur Sporenbildung ermittelt waren. 

Als besondere Regelmäßigkeit fiel uns alsbald auf, daß innerhalb eines 
Fruchtkörpers sämtliche Kerne in demselben Teilungsstadium sich be- 
finden, im Gegensatz zu den Beobachtungen im Plasmodium. Man hat 
oft 1000 und mehr Mitosen derselben Phase auf einem Objektträger, 
braucht jedoch, was die Arbeit sehr erleichtert, nur wenige oder gar eine 
Mitose auf ihr Stadium zu untersuchen. Damit ist das Stadium aller 
Mitosen dieses Fruchtkörpers festgestellt. 

Wir fanden bei Didymium nigripes bis zur Sporenbildung regelmäßig 
2 mitotische Teilungen im Fruchtkörper und zwar die erste Teilung bei 
der ‚groben Zerklüftung‘‘ des Plasmas, die zweite Teilung bei der ‚feinen 
Zerklüftung‘‘ des Plasmas, bei der Zerklüftung in 2—3fache Sporengröße. 
Fast das ganze Plasma des Sporangiums wird zur Sporenbildung auf- 
geteilt, denn das Capillitium ist bei Didymium nigripes nur sehr dürftig 
entwickelt. Die Zerklüftung setzt von den Rändern des Fruchtkörpers 
ausgehend sich ins Innere fort. Es treten zunächst schmale Risse und 
Spalten auf, die sich mehr und mehr vergrößern; das Plasma teilt sich in 
einige größere Portionen, „grobe Zerkliiftung“. Bei der ersten mito- 
tischen Teilung, die wir regelmäßig während dieses Stadiums fanden, 
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lagern sich die Mitosen mit besonderer Vorliebe am Rande dieser Spalten, 
die Spindelrichtung meist parallel zur Längsrichtung des Spaltes; dies 
ist ein sehr charakteristisches Phänomen, das jedem Beobachter sofort 
auffällt. — Die Zerteilung des Plasmas schreitet weiter fort, es setzt die 
„feine Zerklüftung“ ein. Die Plasmaportionen haben jetzt 2—3fache 
Sporengröße (oftmals auch größer); in diesem Stadium fand ich regel- 
mäßig eine zweite mitotische Teilung. Eine besondere Spindelrichtung 
war hier nicht mehr zu beobachten. Befand sich diese zweite Teilung 
im vorgerückten Stadium, so konnte man die nächste und letzte Ein- 
schnürung des Plasmas oftmals deutlich feststellen. Jeder kleine Plasma- 
teil erhält einen Kern, von einigen Ausnahmen abgesehen, wo durch un- 
regelmäßige Aufteilung einmal 2 Kerne auf eine Spore entfallen. 

Wir setzen zunächst die Betrachtung der weiteren Entwicklung fort 
und fragen: Wie steht es mit Kernteilungen in der jungen und der rei- 
fenden Spore? 

Alle Stadien, die eine halbe Stunde nach der zweiten Teilung und 
später laufend bis zur völligen Reife des Sporangiums fixiert wurden, 
waren einkernig, mit einigen Ausnahmen, wo 2 Kerne festgestellt wurden. 
Wenn schon die Kerne der ganz jungen Spore aus mir unbekannten 
Gründen im allgemeinen nicht so deutlich färbbar sind wie die Kerne der 
reifen Spore oder die des zerklüfteten Plasmas, so waren sie, soweit sicht- 
bar, in überwiegend großer Zahl einkernig und blieben einkernig bis zur 
Sporenreife (siehe Tabelle 3). 


Tabelle 3. Didymium nigripes. Fruchtkörper fixiert am 14. XII. 1928. 











Aussehen d. Sporangien u we Mikrotombefund 
rein weiß 13 Uhr | Fruchtkörper mit Kernfärbung, noch nicht 
reif zur Sporenbildung 
rg 14 ,„ | schwach beginnende Zerklüftung des Plasmas 
1” ows 16 „ Plasma weiter zerklüftet 
nenn | oe Plasma ,,grob“ zerkliiftet, 1. Kernteilung in 
Metaphase 
a Lg 19 ,, | Plasma in Sporengröße, keine Kernteilung 
beginnende bräunliche | 20 ,, Sporen 1-kernig, keine Kernteilung 
Färbung 
bräunliche Färbung Dh. we l-kernige Sporen mit schwacher Membran 
” nu nn... l-kernige Sporen mit deutlicher Membran 
dunkelbräunl. Färbung | 22'/, „ | 1-kernige Sporen mit ausgebildeter Membran 
beginnendeschwärzliche | 23 „, Dasselbe 
Färbung 
sich steigernde 231}, » pes 
schwärzliche Färbung | 24 ,, ” 
” ” 241}, ” ” 
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In jungen, noch membranlosen Sporen fand ich allerdings einige Male 
eine typische Spindel. Obwohl dieser Fall äuBerst vereinzelt auftrat, 
habe ich daraufhin wiederholt gerade diese Stadien bis zur Sporenreife 
auf Kernteilungen in der Spore untersucht, aber niemals regelmäßig auf- 
tretende Kernteilungen gefunden. 

Nun zu den beiden Kernteilungen selbst; diese beiden Mitosen ver- 
laufen derartig rasch nacheinander, daß man bei '/,—Istiindigem 
Fixieren meistens nur das eine oder das andere Stadium findet (siehe 
Tabelle 3). Einmal ist es mir gelungen, beide Teilungen zeitlich nach- 
einander nachzuweisen (siehe Tabelle 4). 


Tabelle 4. Didymium nigripes. Fruchtkörper fixiert am 4. I. 1929. Schema stellt 
den Verlauf der beiden zeitlich rasch nacheinander folgenden Kernteilungen dar. 





pre Mikrotombefund 





2210 Fruchtkörper noch nicht reif zur Sporenbildung, keine Zerklüftung 
des Plasmas, Kerne gefärbt 


2217 Dasselbe 

2235 Br 

22% ” 

22% geringe Zerklüftung des Plasmas, Kerne gefärbt, Kerne nicht in Mitose 

2255 Zerklüftung sich vergrößernd 

23% ” ” ” 

23% ” ” ” 

2345 Zerklüftung nicht ganz so stark wie 2325 

2495 Erste mitotische Kernteilung in Metaphase, grobe Zerklüftung des 
Plasmas 

2415 Zweite mitotische Kernteilung in Anaphase, Plasma in 2- bis 3facher 

Sporengröße 


24% Z.T. noch späte Telophasen der 2. Teilung, Plasma in Sporengröße, 
Sporen einkernig 





245 Plasma in Sporengröße, keine Mitosen, Sporen einkernig 
2455 Plasma in SporengrôBe, Kerne selten noch in ganz später Telophase, 
Sporen einkernig 


Ich habe im Laufe der sehr ausgedehnten Untersuchung sämtliche 
Phasen der beiden Teilungen gefunden. Die Chromosomenzahl der ein- 
zelnen Stadien war folgende: 

1. Die Metaphase der 1. Teilung 16 Chromosomen. 

2. Die ganz frühe Anaphase der 1. Teilung 32 Chromosomen. 

3. Die Metaphase der 2. Teilung 16 Chromosomen. 

4. Die Anaphase der 2. Teilung 8 Chromosomen. 

Die ganz frühe Anaphase der 1. Teilung mußte durch leichtes Ver- 
stellen der Mikrometerschraube festgestellt werden. Diese Anaphase 
zeigte überraschenderweise etwa 30 Chromosomen. Durch die 2. Teilung 
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wurde die Zahl der Chromosomen auf die Hälfte reduziert. Über Gemini- 
bildung wie über die Gestaltsverhältnisse der einzelnen Chromosomen 
ließ sich trotz stärkster Vergrößerung wegen der Kleinheit der Objekte 
nichts aussagen. Die Chromosomen waren rund und alle von gleicher 
Größe. 

Der Ring der Entwicklung ist somit geschlossen. 

Wie finden nun diese experimentellen und zytologischen Unter- 
suchungen, die einander ergänzen, eine richtige Deutung? 

Offenbar weisen bei Didymium nigripes die Amöben die haploide, die 
Plasmodien die diploide Chromosomenzahl auf. Die Dauerbeobachtung 
legt fest, daß eine Plasma- und Kernverschmelzung von Amöben bis zur 
Plasmodiumbildung nicht stattfindet, daß bei der Plasmodiumbildung 
zwei oder mehrere Amöben gleichzeitig plasmatisch verschmelzen. Eine 
Karyogamie erfolgt nicht unmittelbar auf diese Plasmogamie, vielmehr 
verschmelzen noch weitere Amöben, die in der Nähe sich befinden, mit 
dem Plasmodium. 

Das zytologische Bild überzeugt uns davon, daß die Amöben während 
der Plasmodiumbildung nach haploid sind, sie weisen 8 Chromosomen auf. 
Im größeren Plasmodium sind die Kerne diploid. Eine Kernverschmel 
zung konnten wir weder experimentell noch zytologisch in fixierten Prä- 
paraten beobachten. Es bleibt keine andere Deutung als die, daß die 
Kerne im jüngeren Plasmodium zu je 2 miteinander verschmelzen und so 
die Diplophase, das ältere Plasmodium, entsteht. Die Reduktionsteilung 
liegt bei der Fruchtkörperbildung. Es finden zwei Kernteilungen statt. 
Durch die zweite Teilung wird die Chromosomenzahl von 16 auf 8 redu- 
ziert. In der Spore finden regelmäßig keine Kernteilungen mehr statt. 
Die sehr selten gefundenen mitotischen Teilungen in der Spore stellen 
wohl Ausnahmen dar, die zu zweikernigen Sporen führen. — Aus der Spore 
schlüpft eine Amöbe mit 8 Chromosomen im Kern. 


4. Die Frage der Geschlechtsdifferenzierung bei einigen Arten. 


Durch unsere Dauerbeobachtungen mit Einsporenkulturen hatten wir 
die Frage der Geschlechtsdifferenzierung für Didymium nigripes schon 
angeschnitten. Diese Frage, die bis heute bei den einzelnen Myxomy- 
cetenarten sehr umstritten ist, griffen wir nun auf und widmeten der 
Lösung eine besondere Sorgfalt und Ausdauer. 

Es wurden folgende Arten auf die Frage Haplomonöcie oder Haplo- 
diöcie hin untersucht: 

1. Didymium nigripes FRIES. 

2. Didymium difforme Dusy. a) Göttinger Material, b) Material von 
SKUPIENSKY. 

3. „Didymium nigripes SKUPIENSKY‘ —= Didymium squamulosum 
(ALB. + SCHWEINL.). 
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4. Physarum leucopus Linx. 

5. Eine auf Gletschern der Stubaier Alpen isolierte Myxomycetenart 
unbekannter Bestimmung. 

Zunächst noch einmal zu Didymium nigripes Frres. Ich machte Ein- 
sporenkulturen im hängenden Tropfen und beobachtete in gewissen Zeit- 
abständen die Entwicklung. Um alle irgendwie möglichen Fehlerquellen 
auszuschalten, die ein ungenaues Arbeiten oder eine Störung der nor- 
malen Entwicklung mit sich bringen können, arbeitete ich mit großen 
Versuchszahlen. Ich habe im Laufe der Untersuchung insgesamt über 
200 Einsporenkulturen von Didymium nigripes gemacht und unter gün- 
stigen Bedingungen nach 3—4 Tagen stets Plasmodien erhalten. Die 
Plasmodien vergrößerten sich im hängenden Tropfen in den nächsten 
Tagen außerordentlich und zogen sich oftmals durch den ganzen Tropfen 
hin. Sie waren dann mit bloßem Auge sichtbar. Zur weiteren Entwick- 
lung brachte ich die Deckgläschen, mit den hängenden Tropfen nach 
oben, auf eine Heudekoktagarplatte unter Zusatz der nötigen Nähr- 
flüssigkeit. Ich erhielt nach weiteren 10—14 Tagen schöne große Plas- 
modien, die über die ganze Schale hinkrochen und nach weiteren 5 bis 
6 Tagen stets fruktifizierten. In über 100 Fällen habe ich aus derartigen 
Einsporenkulturen Fruchtkörper von normaler Größe erhalten. 

Bei Mehrsporenkulturen ging die Entwicklung nicht wesentlich 
rascher; es scheint somit jede Amöbe erst eine gewisse Anzahl von Tei- 
lungen durchmachen zu müssen, bevor sie zur Plasmodiumbildung be- 
fähigt ist (siehe Tabelle 5). 

Außerdem spielt bei der Teilung der Amöben die Menge und Kon- 
zentration der Nährlösung eine wesentliche Rolle. 

Ich habe dann das erste Teilungsstadium von Didymium nigripes iso- 
liert, weil immerhin die Möglichkeit bestand, daß dieses die geschlechter- 
verteilende Teilung ist. 

Zu diesem Zwecke machte ich auf Objektträgern, die mit dünner, 
feinstfiltrierter 2,5%iger Agarschicht versehen waren, Einsporenkulturen, 
ließ die Sporen im hängenden Agarblöckchen keimen und verfolgte genau 
die ausschlüpfende Amöbe und den Eintritt der ersten Teilung. Es ist 
hierbei besonders darauf zu achten, daß das hängende Agarblöckchen 
stets genügend Feuchtigkeit behält, weil die Amöbe sonst sofort in das 
Cystenstadium übergeht. Sobald die beiden Tochteramöben nach Ver- 
lauf von 1—2 Stunden sich genügend weit voneinander entfernt hatten, 
durchschnitt ich mit einer feinen Lanzette das Agarblöckchen und 
trennte die Abkömmlinge der ersten Teilung. Ich habe dies Experiment, 
das anfangs schwierig erscheint, sehr häufig vorgenommen und nach 
einiger Übung mit großer Sicherheit durchgeführt. Diese isolierten Ab- 
kömmlinge der ersten Teilung ergaben ebenfalls in derselben Zeit Plas- 
modien und Fruchtkörper. Dieser Versuch wurde über 100mal gemacht. 
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Tabelle 6. Didymium difforme Sxurrensky. Einsporenkulturen im hängenden Tropfen. 
Plasmodium- und Frucht. 












































Tropfen 25. V. 26. V. 27. V. 28 V. 
Be. 9 oe | use | geo | geo | 220 | 7 | 16 21% 700 
15a | Spore un 3 | 4 | 6 | 31] wol>wl o | œ | © 
15b | dasselbe 4 4 10 60 160 | >200 oo oo oo 
94a ö 3 6 22 120 |1>200! oo oo B. PL | 1 gr.PL 
94b pa 4 4 20 130 | >200 | B. Pl. | kl. PL PL |2gr. PL 
78a 3 2 3 4 7 45 91 150 oo oo 
40a à 4 5 9 67 250} oo co 00 L. PI. 
16b > 2 4 4 25 75 170 co co 1 kl. PL 

2 gr., 
48a P- 4 4 6 51 175 | >200 | B. PL | B. PL 4ki PL 
48b er 2 4 4 4 34 140 | >200 oo oo co 
24a % 2 2 3 s 56 200 | >200 co co co 
66a Pe 2 4 4 5 50 1>200| co co B. PL PL 
86a “ 2 3 4 5 41 |>200| co oo B. Pl. | 8gr. Pl. 

45 A. |5gr. Pl 
86b 2 2 4 4 6 24 95} co | B. PL 6PL | 3A. 
63b I. 2 4 4 6 10 15 24 48 105 145 
95a a 2 2 2 5 64 175| co co co co 
95b » 2 4 4 7 31 125; 240 00 oo oo 
9la - 4 4 4 14 88 | >200 co co oo 
23b à 2 4 4 16 46 115| >200 co oo 
84a Pr 2 4 30 90 250} co |1kl PL |10 kl. Plj12gr. Pl 
46a à 2 4 26 115 oo oo oo 00 ôo 
46b 3 4 9 95 co co co 00 oo 
105b 0° 4 4 8 | 63 | 175] co co |B.PL | 4PL 


Erläuterung der Abkürzungen: oo=sehr viele Amöben, über 200; A. = Amöben; Pl. = Pla 





kl. Pl. =kleines Plasmodium. Schale = hängender Tropfen wird 
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körperbildung dar. 


663 
Angesetzt 23. V. 1929, 9% mit Daucus carota-Dekokt. Schema stellt Amöbenteilung, 












































28. V. 29. V. 30. V. 31. V. 1. VL 2. VL 5. VL 7. VL 8. VI. 9. VL I 11. VL 
2030 go 800 goo 900 2200 1000 goo 900 1090 900 
co co Pl. 
© | Cysten co A. Cysten co A. |coA| oo aad (Schale) 
viele PL 25. VL 
oe; | ©} Sige Fruchtk. 
1 sehr | 1 sehr 
2PL | gr. PL | gr. Pi. | Schale i 
2 sehr | 1 sehr 
2gr-PL| PL [gr PL | » 
oo |4PL | 4PL | , En 
Pl. | 2PL |2g.Pı.| „ 
2PL |2gr.P1.|2gr.PL.| , gern 
L sehr gr.4 sehrgr. 
2e EL [4 gr. Pl. l4gr.PL| > 
20. VI. 
oo |Cysten | coA. | oo | Cysten|oo A. | Cyst. | SPL, si 
co » | LPL |ig.PL| 2PL |Schale 
1 sehr 
PL |1gr.PL.| 2. °ST | Schale 
3gr., | 5 sehr 
4e PL gil Pid gr. PL |” 
7 sehr 2 sehrgr. 
Tg. PL) gr. PL [IKLPL| ” 
2 sehr 
1KLPL| 2PL [PQ | 2 Pl. | Schale | 
co | co | oo |1kLPL| 1 PL Schale ES 
viele PL| * 25. VI. 
00 00 co oo co | Cyst. | oc A. | B. PL (Schale) Fruchtk. 
00 co co co Cysten | co A. | Cyst. | oo A | kl. Pl. |Schale = 
co | co | © | 2PL | 4P1 |Schale Ze 
12gr. PL| gr. Pl. nn Schale 
hr vie- 22. VI. 
oo co |Cysten | co A. co co |B. PL. fe kL. PL Schale “+ 
sehr vie- 25. VI. 
00 oo » | COA. | oo co [BEL up » Fruchtk. 
1sehr gr. 
6gr. PL | 6gr. PL |oer 7a | Schale 


modium; B. PI. = Beginn der Plasmodiumbildung; gr. Pl.=großes Plasmodium; 
auf Agarschale gebracht. Fruchtk. = Fruchtkörper. 
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Tabelle 7. Didymium difforme Sxurrensky. Einschwärmerkulturen, angesetzt am 









































laten, mehr als 200. 


Die Einsporenkulturen von Didymium difforme ergaben bei normaler 
Entwicklung stets Plasmodien. Nach 3—5 Tagen traten im hängenden 
Tropfen schon kleine Plasmodien auf. Dieser Versuch ist 120mal mit 
demselben Erfolge durchgeführt worden. Aus den Plasmodien bildeten 
sich stets Fruchtkörper. 

Überhaupt habe ich bei allen Arten, mit denen ich arbeitete, aus Plas- 
modien unter günstigen Ernährungsbedingungen stets Fruchtkörper er- 
halten. Plasmodien, die nicht fähig sind zu fruktifizieren, habe ich nicht 
beobachtet. 

Bei Didymium difforme wurde nun auch das erste Teilungsstadium 
isoliert. Es wurden die beiden ausschlüpfenden Amöben voneinander ge- 
trennt, die oftmals schon begeißelt waren, aber auf dem Agarblöckchen 
sich nur wenig voneinander entfernen konnten. Es bildeten sich eben- 
falls Plasmodien — 70mal durchgeführt —, die auf Schalen fruktifizierten. 


Tropfen | 24V. | 25. v. 26. V. 27. V. 28. V. 29. V. 30. V. 
Nr. 1600 goo goo 2200 go 2106 700 2100 ge goo 
79b 1 FL 1 2 4 9 42 73 | 75, 2PL |30,2gr. Pl.) 4 gr. Pl. 
49b hve 1 10 35 62 150 >200 co oo Cysteni oo A. 
92b 25 1 12 40 68 170 > 200 oo 00 CO 
92a 1, 2 12 43 95 200 |2kL PL | 2 gr. PL | 2gr. PL | 1 gr. Pl 
55a 5 1 32 36 41 85 125 oo oo 00 
55b + 2 45 48 65 120 oo oo oo 
53b LL 1 3 10 18 50 110 00 oo 00 
53a ay 1 16 26 65 |6kl PL | 4 gr. PI. 4 PL 4PL 2 gr. PL 
4la i. 1 72 35 68 >200 co Cysten oo A. co 
41b LE 2 15 48 75 >200 oo co 5 kl. PL 
20a LL 1 9 55 56 73 150 175 co 
20b L 2 1 4 17 38 74 95 105 120 00 
35a 1, 2 2 7 8 | 30, 2Pl. 65 kl. Pl. 2 PL 2 gr. PL 

Erläuterung der Abkürzungen: F1 =Flagellat; A.=Amöbe; P1.-Plasmodium; kl. Pl.= 
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24. V. 1929, 16%. Schema stellt Teilung der Amöben und Plasmodiumbildung dar. 











31. Y. 1. VL 2. VL SVL | zv 8. VL 9.VL |11VL| 13.VL 
~~ goo 90 10° 900 1200 1500 goo 1100 1400 
Schale 20. VI. 
Fruchtk. 
oo co B. PL 1. Schale 
B. PL 22. VI. 
Cyste A. A. 
ttes À pn + ice: = Schale Fruchtk. 
Schale é 
20. VL 
kL PL hal 3 
— Fruchtk. 
00 00 oo bo Cysteni ooA. foo Cysten| co A. oo |PL Schale u 
Fruchtk. 
4 PL 25. VI. 
Cc 4 LEE 
oo Cysten| co A. joo Cysten oo oo B. Pl Schale Fruchtk. 
Schale 
19. VL 
B. L 
00 fore) PL |PI. Schale Fruchtk. 
20. VI. 
Gshale Fruchtk. 
Orten | aha FOR Ft 
— 2 * | Schale 
21.VL 
pr oo A. co PL Schale Fruchtk. 
20. VI. 
Schale Fruchtk. 





























kleines Plasmodium; gr. Pl.=großes Plasmodium; oo=sehr viele Amöben und Flagel- 
Fruchtk. = Fruchtkörper. 

Ebenso wurden Physarum leucopus Link und eine auf den Gletschern 
der Stubaier Alpen isolierte Myxomycetenart unbekannter Bestimmung 
untersucht. Sie zeigten die gleichen Verhältnisse: In Einsporenkulturen 
Plasmodien und Fruchtkörper. 

Es war immerhin nicht ganz ausgeschlossen, wenn auch höchst un- 
wahrscheinlich, daß diese Arten Rassen aufweisen, die sich in der Frage 
der Geschlechtsverteilung unterscheiden. Wir konnten so vielleicht die 
Gegensätze überbrücken, die unsere Untersuchungen zu denen anderer 
Forscher, besonders denen von SKUPIENSKY, darstellten. Um in dieser 
Frage sicher zu gehen, baten wir SKUPIENSKY um sein Material. Wir er- 
hielten u. a. Didymium difforme, das wir mit unserem Material identifi- 
zierten, außerdem Didymium nigripes, das nach BucHEr ein Physarum 
ist und von JAHN als Didymium squamulosum bestimmt wurde. 

Ich prüfte beide Arten auf Heterothallie, machte Einsporenkulturen 
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Tabelle 8. Didymium nigripes SKUPIENSKY. Einsporenkulturen, angesetzt am 
9. IV. 1929, 11%, "Schema stellt Entwicklung bis zum Plasmodium dar. 
9.IV. | 10. IV. | 22. IV. | 12.1V. | 14.1V. | 15.1V. | 16.IV. | 18.IV. | 21.1v. 
Nr. [gg | gee | ge | gee | 18 | 15 100% 1100 2200 
3a 1 2 5 7 oo co oo | Plasm. 
4b 2 2 + 12 oo oo co oo Plasm. 
35a 1 2 3 9 oo oo | Plasm. 
35b 2. g. | n.£g. 2 5 co co oo Plasm. 
7a 2 2 4 7 oo co oo oo | Plasm. 
408 2 2 4 8 200 oo oo Plasm. 
40b 2 2 4 8 110 oo 00 Plasm. 
76a 2 2 4 31 oo | Plasm. 
76b 1 2 4 23 co | Plasm. 
50a 2. g. 2 4 21 oo oo Plasm. 
50b 1 2 4 12 oo co oo | Plasm. 
92b D. g- 2 _ 12 oo oo co Plasm. 
17a Ing| 2 4 15 oo co oo | Plasm. 
17b 1 2 6 23 oo oo co Plasm. 
46b 2 3 5 11 oo co Plasm. 
53a 1 2 4 15 oo oo oo | Plasm. 
Erläuterung der Abkürzungen: n. g.= nicht gekeimt; o0=sehr viele Amöben und 
Flagellaten, über 200. 


und trennte wiederum das erste Teilungsstadium, das bei ,, Didymium dif- 
forme SKUPIENSKY“ in der Spore, bei ,,Didymium nigripes SKUPIENSKY“ 
außerhalb der Spore liegt. Bei beiden Arten erhielt ich in Einsporenkul- 
turen stets Plasmodien, die nach einiger Zeit normal fruktifizierten. 

Vorstehende Tabelle 6, die wir mit SKUPIENSKYs Didymium dıfforme 
aufgenommen haben, gibt einen Ausschnitt aus diesen Beobachtungen: 
von der Sporenkeimung bis zur Plasmodien- und Fruchtkörperbildung. 
Es ist die jeweilige Anzahl der Amöben eingetragen und so die Teilungs- 
rate zu ersehen. Die Tabelle zeigt, daß die Plasmodiumbildung sich oft- 
mals recht lange hinzog, es konnten 10—15 Tage vergehen, bis im hängen- 
den Tropfen die ersten Plasmodien auftraten. Es bildeten sich — wahr- 
scheinlich infolge Nahrungsmangels — häufig sämtliche Amöben in 
Cysten um. Die Cysten kehrten bei Hinzufügen frischer Nährlösung bald 
wieder in den Amöbenzustand zurück. Schließlich sammelten sich die 
Amöben zu Haufen an und verschmolzen nach kürzerer oder längerer 
Zeit sämtlich miteinander. Eine Dauerbeobachtung wurde mit £idy- 
mium difforme nicht gemacht, somit läßt sich über die Kernverhältnisse 
beim Verschmelzen nichts aussagen. 

Genau so verhielten sich die Abkömmlinge der ersten Teilung von 
Didymium difforme SKUPIENSKY. Diese Einschwärmerkulturen bildeten 
stets Plasmodien und Fruchtkörper (siehe Tabelle 7). 
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AnschlieBend wurden dieselben Versuche mit Didymium nigripes 
SKUPIENSKY = Didymium squamulosum nach JAHN angestellt. Sowohl 
Einsporenkulturen wie die Abkémmlinge der ersten Teilung ergaben stets 
Plasmodien und Fruchtkörper. Wir teilen das Protokoll der Beobach- 
tung einer solchen Einsporenkultur von Didymium nigripes SKUPIENSKY 
in Tabelle 8 mit. 

Wir haben also nachgewiesen, daß bei den untersuchten Arten keine 
genotypische Geschlechtsdifferenzierung besteht, daß es weder +-und 
—- Amöben, noch +- und —- Plasmodien gibt, daß vielmehrdie Abkömm- 
linge einer Spore wohl imstande sind, Plasmodien und Fruchtkörper zu 
bilden. Die untersuchten Arten sind also haplomonöeisch. 


5. Besprechung der Ergebnisse. 

Inwiefern weichen nun die Ergebnisse dieser Arbeit von der herrschen- 
den Lehrmeinung ab? 

Sie unterscheiden sich von JAHNs Untersuchungen in zwei Punkten: 

1. bei der Plasmodienbildung, 

2. beider Reduktionsteilung. 

Wir führen zunächst als Lehrmeinung R. v. WETTSTEINSs Handbuch 
der Systematik an: ,,Nach längerer oder kürzerer Zeit erfolgt die Kopu- 
lation je zweier Myxamöben und die Vereinigung der so gebildeten Myx- 
amöbenzygoten zu größeren Plasmamassen, dem Plasmodium.“ 

Plasmogamie und unmittelbar folgende Karyogamie der Amöben 
leiten also die Diplophase ein. JAHN schreibt hierüber: ,,Tétet man ein 
möglichst junges Plasmodium, so läßt sich feststellen, daß die kleinsten 
Plasmodien immer nur einen Kern haben.“ „Eine Kernverschmelzung 
lebend habe ich nicht beobachtet,‘ sagt JAHN ausdrücklich, „jedoch an 
fixierten Präparaten Stadien mit zwei eng aneinander liegenden, sogar 
gegeneinander abgeplatteten Kernen gesehen, die das Vorhandensein 
einer Kopulation zeigen.‘‘ JAHN hat einmal ein einkerniges Plasmodium 
mit der diploiden Chromosomenzahl gefunden. 

In der neuen Bearbeitung der Myxomyceten (1928) in ENGLERs ,,Na- 
türliche Pflanzenfamilien‘“ führt Jann folgendes aus: ‚Die Schwärmer 
können Nahrung aufnehmen und sich mehrfach teilen, schließlich kopu- 
lieren sie wohl bei den meisten Arten; die auf diese Weise entstandene 
Amöbe ist der einkernige Zustand des Plasmodiums. Dieses wächst unter 
fortgesetzten Karyokinesen der Kerne heran und verschmilzt mit großen 
und kleinen Plasmodien. Über alle diese Vorgänge liegen nur wenige zu- 
verlässige Beobachtungen vor.“ 

Die Deutung unserer Versuche stimmt im wesentlichen, im Phasen- 
wechsel, mit JAHNS Ansichten überein. Allerdings findet bei Didymium 
nigripes eine Verschmelzung von je zwei haploiden Amöben zu einer 
Amöbe mit einem diploiden Kerne nicht statt. Wir beobachteten ein 
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gleichzeitiges Verschmelzen mehrerer Amöben und möchten dies für 
Didymium nigripes als Normalfall annehmen. Eine Kernverschmelzung 
findet in dem jungen mehrkernigen haploiden Plasmodium nicht gleich 
statt, sondern erst im älteren Plasmodium sind die Kerne diploid. Im 
jungen Plasmodium finden wir alle Kernzahlen, die denkbar sind, nicht 
nur Potenzen von zwei, wie JAHN für Didymium effusum vorwiegend 
feststellte, sondern eben so oft ungerade Kernzahlen von drei an aufwärts. 

Wizson und CapMANN stellten bei Reticularia lycoperdon eine Ver- 
schmelzung von je zwei Flagellaten fest, doch fanden sie des öfteren auch 
eine gleichzeitige Kopulation mehrerer Schwärmer ; es erscheint uns dies 
sehr beachtenswert. 

Mit unseren Ergebnissen stimmen auffallend die von SKUPIENSKY bei 
Didymium difforme überein: ‚...le plasmode peut être constitué non 
seulement par la fusion de deux myxamibes (+) et (—), mais par un plus 
grand nombre de ceux-ci. Donc le nouvel élément — appelé communé- 
ment zygote — peut être bi-, tri-, quadri- ou même plurinucléé. Il est 
entendu qu’une zygote binucléée peut aboutir à un plasmode capable 
de fructifier aussi bien que les zygotes plurinucléées. 

Les noyaux de ces éléments nouvellement formés ne se fusionnent pas 
immédiatement après la fusion des myxamibes, ils restent libres et se 
divisent après un certain temps de repos par le procédé caryocinétique. 
Que ces noyaux ne soient pas des noyaux diploides, mais haploides, le 
nombre de chromosomes pendant leur division nous l’indique très bien. 

Aux plasmodes bien différenciés peuvent se joindre d’autres myx- 
amibes gamètes, rencontrés sur leurs parcours. Plusieurs plasmodes peu- 
vent se fusionner et former ainsi un grand plasmode. 

A part cela, les myxamibes attardés dans leur développement et étant 
en état d’enkystement, deviennent la proie des plasmodes. Il arrive au 
bout de quelques jours, un moment capital de l’évolution d’un plasmode : 
les noyaux haploides, qui subissaient jusqu’à présent les divisions suc- 
cessives, entrent en copulation.“ 

In seinem beigefügten Schema gibt Skuprensky ausdrücklich die 
jungen Plasmodien mit haploiden Kernen an. Er stellte die Kopulation 
an fixierten Präparaten fest. Wenn wir auch in bezug auf die Amöben- 
verschmelzung und Kernverschmelzung durchaus mit SKUPIENSKY über- 
einstimmen, so halten wir es für gewagt, aus fixierten Präparaten eine 
bevorstehende Kernverschmelzung feststellen zu wollen. 

Knıer schreibt in seiner ‚‚Sexualität der niederen Pflanzen‘: ,,Vor 
allen Dingen müssen wir wissen, wo die Reduktionsteilung liegt.“ 

Sie liegt für Didymium nigripes zweifellos unmittelbar vor der Sporen- 
bildung im Fruchtkörper. 

Bisher nahm die herrschende Lehrmeinung bis zur Sporenbildung nur 
eine karyokinetische, heterotype Teilung, eben diese Reduktionsteilung, 





Untersuchungen über die Sexualität der Myxomyceten. 669 


an. WILSON und CaDMANN fanden bei Reticularia lycoperdon eine hetero- 
type und eine gleich darauf folgende homöotype Teilung. 

Es finden bei Didymium nigripes Fries bis zur Sporenbildung zwei 
Kernteilungen statt, und zwar, wie oben ausgeführt, je eine beider groben 
und der feinen Zerklüftung des Plasmas. 

Bei beiden Kernteilungen finden wir in der Metaphasenplatte die 
Chromosomenzahl 16. Diese Tatsache bietet zunächst eine gewisse Un- 
klarheit, weil sonst die heterotype Teilung der homöotypen stets voran- 
zugehen pflegt. Es gibt zwei Möglichkeiten, diese Abweichung zu er- 
klären: Entweder ist die erste Teilung eine einfache homöotype Teilung 
und geht der heterotypen vorauf, oder der Sekundärspalt, der die homöo- 
type Teilung bewirkt, ist schon so weit ausgebildet, daß wir es mit einer 
Tetradenbildung zu tun haben; die Reduktionsteilung verläuft dann 
während der beiden Teilungen. 

Diese Schwierigkeit findet übrigens ein Analogon in JAHNs Unter- 
suchungen an Ceratiomyza (1907): ,,Kurz vor der Sporenbildung erfolgt 
eine Karyokinese, aber gleich darauf eine zweite, die deutlich eine Re- 
duktionsteilung ist.‘ 

Nach der Reduktionsteilung nahm man bis jetzt keine weitere Teilung 
der Kerne an. Neuerdings berichtet Jann in ,,ENGLERs natürlichen 
Pflanzenfamilien‘ über zwei Kernteilungen, die DRÔGE ! nach der Sporen- 
ausbildung in der Spore feststellte. ,, Die Spore ist somit wie bei Ceratio- 
myxa zunächst vierkernig; drei Kerne degenerieren.“ 

Unsere Untersuchungen konnten eine regelmäßig auftretende dop- 
pelte Teilung in der Spore für Didymium nigripes nicht bestätigen. 

Selbst verständlich gelten alle diese Feststellungen nur für unser Didy- 
mium nigripes Fries und dürfen nicht beanspruchen, auf andere Arten 
ausgedehnt zu werden, bevor nicht weitere Untersuchungen zu dem 
gleichen Ergebnis kommen. Abb. 3 stellt schematisch den Entwick- 
lungsgang von Didymium nigripes dar, wie wir ihn heute auf Grund der 
Beobachtungen auffassen. (Siehe Seite 662.) — 

Bei Besprechung der Ergebnisse bezüglich der Geschlechtsdifferen- 
zierung geraten wir in einen unüberbrückbaren Gegensatz zu den bis- 
herigen Arbeiten. 

Wir halten es für möglich, daß bei der verwirrenden Anzahl von 
Synonyma die einzelnen Forscher mit verschiedenen Arten gearbeitet 
haben und dadurch Mißverständnisse und anders lautende Ergebnisse 
zu erklären sind. 

Pınor (1908) nahm bei Didymium nigripes Getrenntgeschlechtlich- 
keit der Sporen an, weil er in einigen Kulturen gelbe, in anderen schwarz- 
violette Plasmodien erhielt, die nicht fruktifizierten. In wieder anderen 


1 Dröges Arbeit ist bis heute nicht veröffentlicht worden. 
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Kulturen traten weißlich-graue Plasmodien auf, die Fruchtkörper bil- 
deten. Die gelben und schwarz-violetten Plasmodien zusammengebracht 
ließen Fruchtkörper entstehen. Pınoy macht keine Angaben darüber, ob 
er Einsporenkulturen gemacht hat. Die Frage der Getrenntgeschlecht- 
lichkeit der Sporen läßt sich allein durch Einsporenkulturen entscheiden. 
Wir haben niemals gelbe und schwarz-violette Plasmodien in unseren 
Kulturen gesehen. Auch beobachteten wir unter normalen Bedingungen 
keine Sklerotien, von denen Pinoy berichtet. ‚Pınoys Versuche haben 
also“, mit KnixP gesprochen, „gewiß nichts mit der Sexualität der 
Myxomyceten zu tun und können nicht als Beispiel einer Getrennt- 
geschlechtlichkeit nach Art der Mucorineen herangezogen werden.“ 


Junges Pasmodium=n Älteres Plasmodium'-2n 








OA Fruchfhôrper 
2.8 2n 
2n 
; 1.Kernteilg. 
< > 2 Kernteilg. 
sii © © © 
Amöbe -n Sporen = nr 
Abb. 3. Entwicklungssch von Didymium nigripes FRIES. 





Nach unseren Untersuchungen ist Didymium nigripes FRıEs zweifel- 
los haplomonöeisch. 

SKUPIENSKY arbeitete mit Didymium difforme. Er erhielt aus Ein- 
sporenkulturen keine Plasmodien und kam zu dem Schluß: ‚Les cultures 
monospermes m’ont permis, de résoudre complètement le problème de la 
séxualité chez le Didymium difforme. Didymium difforme est donc une 
espèce hétérothallique.“ 

Wir bedauern SKUPIENSKY nicht beipflichten zu können. Unsere 
Untersuchungen ergaben sowohl mit unserem eigenen Didymium difforme 
als mit dem Didymium difforme von SKUPIENSKY in Einsporenkulturen 
stets Plasmodien. Es ist uns das Ergebnis von SKUPIENSKY unerklärlich. 
Vielleicht wurde eine Störung der normalen Entwicklung durch Nahrungs- 
mangel oder sonstige ungünstige Einflüsse hervorgerufen. Vielleicht 
wurde nicht so lange beobachtet, bis die Plasmodien sich bildeten. Ta- 
belle 8 und 9 zeigen, daß oftmals 10—15 Tage vergingen, bis es zur Plas- 
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modiumbildung kam. Ein Versuchsfehler liegt bei uns nicht vor, da 
sämtliche Kulturen dasselbe Ergebnis zeitigten; z. B. erhielten wir in 
einer Versuchsreihe von 30 Einsporenkulturen in 30 Tropfen Plasmodien. 

Die Methode von SKUPIENSKY, mit einer feinen Pipette einzeln die 
Sporen in die Röhrchen zu bringen und dort die Entwicklung abzuwarten, 
läßt ein Beobachten von Stunde zu Stunde nicht zu, wie wir es im hängen- 
den Tropfen bei unseren Versuchen gemacht haben. 

Für „Didymium nigripes SKUPIENSKY“, das nach BucHer ein Phy- 
sarum, nach JaHN Didymium squamulosum ist, postuliert SKUPIENSKY 
eine Geschlechtsverschiedenheit der Abkömmlinge der ersten Teilung. 
Wir untersuchten mit SKUPIENSKYs Material diese Frage und kamen zu 
dem Ergebnis, daß diese erste Teilung keine Geschlechteraufteilung vor- 
nimmt. 


6. Zusammenfassung. 


Als Ergebnis dieser Untersuchungen fasse ich den Entwicklungsgang 
des untersuchten Myxomyceten Didymium nigripes Frres folgender- 
maßen zusammen: 

Aus einer haploiden Spore entwickeln sich durch vegetative Teilung 
haploide Flagellaten und Amöben. Letztere treten zu zunächst haploiden 
Plasmodien zusammen. Während der Weiterentwicklung der Plasmodien 
treten wahrscheinlich bald die Kernverschmelzungen ein, wodurch dip- 
loide Plasmodien entstehen. Sie schließen mit der Reduktionsteilung ab, 
die in zwei Teilungsschritten wieder zur Bildung haploider Sporen führt. 
Es liegt also ein antithetischer Generationswechsel vor; die haploide 
Generation umfaßt Spore, Flagellaten, Amöben und junge Plasmodien, 
die diploide Generation besteht aus den alten Plasmodien und den 
Fruchtkörpern bis zur Sporenbildung. 

Die Geschlechtsverteilung entspricht der Haplomonôcie. Die Ge- 
schlechtertrennung erfolgt phänotypisch in der haploiden Generation. 
Die Verschmelzung findet unter Abkömmlingen einer einzigen Spore 
statt. Letzteres wurde für die Myxomycetenarten Didymium nigripes 
Frits, Didymium difforme (Göttinger Material und Material von SKU- 
PIENSKY), Didymium squamulosum (Material von SKUPIENSKY), Physa- 
rum leucopus Link und einen Myxomyceten unbestimmter systematischer 
Zugehörigkeit festgestellt. 


Diese Untersuchungen wurden ausgeführt vom Wintersemester 1927 
bis Sommersemester 1929 in den botanischen Anstalten der Universität 
Göttingen auf Anregung und unter Leitung des Herrn Prof. Dr. Fr. 
v. WETTSTEI. Ich darf auch an dieser Stelle meinem verehrten Lehrer 
herzlichst danken für das große Interesse und die stete Hilfsbereitschaft, 
die er meiner Arbeit entgegenbrachte. Herr Prof. Dr. Jann, Hann.- 
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Münden war so liebenswürdig, einige Arten zu bestimmen. Herrn Prof. 
Dr. SkupisnskY-Warschau danke ich für Überlassung seines Materials. 
Einen besonderen Dank schulde ich Herrn Lehrer Dröce-Berlin, der mir 
oftmals mit gutem Rat zur Seite stand. Die Doktoranden unseres In- 
stitutes, besonders Herr Dr. Kart ErıcH Maass und Herr cand. rer. nat. 
MELCcHERS, unterstützten mich freundlicherweise bei den Dauerbeobach- 


tungen. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel I. 
Material: Didymium nigripes Fries. 

Abb. 1 und 2. Amôbe, Kernteilung in Prophase. 

Abb. 3. Amöbe, Kernteilung in Anaphase. 

Abb. 4. Amôbe, Kernteilung in später Telophase. 

Abb. 5. Amöbe, Kernteilung in später Telophase. Tochteramöben schon 
fast getrennt. 

Abb. 6, 7 und 8. Älteres Plasmodium, Kernteilung in Metaphase. 

Abb. 9. Alteres Plasmodium, frühe Anaphase in Spindelansicht. 

Abb. 10 und 11. Alteres Plasmodium, spite Anaphase in Spindelansicht. 

Abb. 12. Fruchtkérper, 1. Kernteilung in Metaphase. 

Abb. 13, 14, 15 und 16. Fruchtkôrper, 1. Kernteilung in früher Anaphase in 
Plattenansicht. 

Abb. 17 und 18. Fruchtkérper, 2. Kernteilung in Metaphase. 

Abb. 19, 20, 21 und 22. Fruchtkérper, 2. Kernteilung in Anaphase in Spindel- 
ansicht. - 
Abb. 23. Fruchtkörper, sehr junge Spore, Kernteilung in Metaphase. 
Abb. 24. Fruchtkörper, sehr junge Spore, Kernteilung in Anaphase. 
Abb. 25. Fruchtkörper, „grobe Zerklüftung‘‘ des Plasmas. 
Abb. 26. Fruchtkörper, „feine Zerklüftung‘‘ des Plasmas. 








(Aus dem Botanischen Kabinett der Universität zu Tomsk. Abt. TscHEcHOW.) 


KARYOLOGISCH-SYSTEMATISCHE UNTERSUCHUNG 
DES TRIBUS GALEGEAE, FAM. LEGUMINOSAE. 
(VORLÄUFIGE MITTEILUNG.) 


Von 
WL. FscHECHOW. 
Mit 23 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 26. September 1929.) 


Die zytologische Methode, in Anwendung auf die Systematik, erwirbt 
mit der Zeit immer größere Bedeutung. Ohne allmächtig zu erscheinen, 
ohne den Sinn und die Bedeutung anderer Methoden auszuschließen, 
deren Ziel die Aufklärung der gegenseitigen Verwandtschaftsverhältnisse 
unter den Pflanzengruppen ist, ergänzt die zytologische Methode die 
anderen und erleichtert den Aufbau eines Stammbaumes. Es liegt jetzt 
schon eine ganze Reihe karyologisch-systematischer Untersuchungen 
vor, die dem Studium der Gattungen und der Tribus gewidmet sind. Die 
Untersuchungen von CLAUSEN, JARETZKY, AVDULOW + umfassen eine An- 
zahl Vertreter der Familien: Violaceae, Polygonaceae, Gramineae usw. 

Unsere Arbeit hat als Endziel das karyologisch-systematische Stu- 
dium der Familie der Leguminosen. 1927—1928 haben wir es für 50 Arten 
des Tribus T'rifolieae durchgeführt 2. 

Über die Ergebnisse der Untersuchung des Tribus Galegeae soll in der 
vorliegenden Mitteilung berichtet werden. Von 12000 Arten der Familie 
Leguminosae sind zytologisch bis jetzt 95 Arten durchgearbeitet worden. 

Am vollständigsten sind die Gattungen Trifolium, Vicia und Phase- 
olus untersucht. Was die übrigen Ergebnisse über diese Familie, die von 
TISCHLER in ,,Tabulae Biologicae‘‘ angeführt sind, anbetrifft, so sind sie 
zum großen Teil zufälligen Charakters. 

Von den Arbeiten, die der zytologischen Analyse der Unterfamilie 
Papilionatae gewidmet sind, sind für uns die karyologische Übersicht der 

1 CLAUSEN, J.: Chromosome number and the relationship of species in the 
genus Viola. Ann. of Bot. 41 (1927). — JARETZKY, R.: Einige Chromosomen- 
zahlen aus der Familie der Polygonaceae. Berichte dtsch. bot. Ges. 45 (1927). — 
AvpvLow, N.: Die systematische Kariologie der Familie Gramineae. Tagebuch 
des Botaniker-Kongresses der U. d. S.S.R. Leningrad 1928. 

2 Meine Arbeit: Karyo-systematische Analyse des Tribus Trifolieae (Fam. 
Leguminosae) befindet sich gegenwartig im Druck in der Zeitschrift: Berichte 
fiir angewandte Botanik, Genetik und Selektion. 
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Gattungen Vicia und Trifolium und der Artikel über die Chromosomen 
von Phaseolus am interessantesten :. 

Von 32 untersuchten Arten der Gattung Vicia haben neunzehn 
14 Chromosomen, neun 12 Chromosomen, drei 24 Chromosomen und 
eine 28 Chromosomen. Aber auf Grund der Chromosomenzahlen ist es 
unmöglich, eine den Ergebnissen der Systematik entsprechende Grup- 
pierung zu unternehmen. Durch das sorgfältige Studium der Idio- 
gramme hat jedoch SWESCHNIKOWA 4 Typen von Chromosomen nach dem 
Kennzeichen des Verhältnisses der Schulterlänge unterschieden und, 
dieses Prinzip benutzend, einen Schlüssel zur Bestimmung der Arten der 
Gattung Vicia zusammengestellt. Auf Grund der morphologischen Eigen- 
heiten der Chromosomen und im Einklang mit den Ergebnissen der 
hybridologischen Analyse ist es ihr gelungen, einige Korrektive in das 
System von ASCHERSON und GRAEBNER einzutragen. 

Die Forschungen von KARPETSCHENKO haben 32 Arten aus der Gat- 
tung Trifolium umfaßt. Die meisten untersuchten Arten dieser Gattung 
(15) haben 16 Chromosomen, 10 Arten 14 Chromosomen; unter den 
übrigen finden sich Arten mit den Chromosomenzahlen: 32, 48, etwa 
80, etwa 96—98 und etwa 130. Aber auch hier, wie in der Gattung Vicia, 
ist die Chromosomenzahl kein genügendes Merkmal für systematische 
Zwecke. 

Die Arten der Gattungen Phaseolus, Vigna, Dolichos haben nach den 
Ergebnissen von KARPETSCHENKO 22 Chromosomen, Glycine Soja 
40 Chromosomen. 

Die von uns untersuchten Gattungen des Tribus Trifolieae sind nach 
ihren karyotypischen Kennzeichen nicht gleich ; 10 Arten der Gattungen 
Melilotus haben 16 Chromosomen; in der Gattung Medicago haben 
11 Arten 16 Chromosomen; 6 Arten haben 32 Chromosomen und drei von 
uns untersuchte Varietäten von Medicago hispida 14 Chromosomen. Die 
Idiogramme der untersuchten Vertreter der zwei oben erwähnten Gat- 
tungen sind morphologisch sehr verwandt. 

Von den von uns untersuchten Arten der Gattung Ononis haben 
9 Arten 32 Chromosomen und eine 64 Chromosomen. Wenn für den 
Tribus Trifolieae die Grundzahl von Chromosomen 16 ist?, so ist diese 
Zahl in der Gattung Ononis verdoppelt, und diese Pflanzengruppe ist 
wahrscheinlich aus 16-chromosomigen Formen entstanden. Die individu- 

| 1 SwEscHNIKowA, 8.: Karyologische Übersicht der Gattung Vicia. Berichte 
für angewandte Botanik, Genetik und Selektion. 17 (1927). — KARPETSCHENKO, 
G.: Die karyologische Übersicht der Gattung Trifolium. Ebenda 14, H. 1 (1924 
bis 1925). — BLEIER, H.: Jb. f. wiss. Bot. 64 (1925). — KARPETSCHENKo, G.: Über 
die Chromosomenzahl der Bohnenarten. Berichte für angewandte Botanik, Genetik 
und Selektion 14, H. 2 (1925). 

2 Unter 78 untersuchten Arten des Tribus Trifolieae ist die Zahl 16 und ihr 
Vielfaches bei 66 Arten gefunden worden. 
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ellen Eigenheiten, die Form und die Größe der Chromosomen machen eine 
Gruppierung der Arten innerhalb der Gattung Ononis möglich. Die Er- 
gebnisse der Karyologie stimmen nicht nur vollständig mit dem System 
ASCHERSONs und GRAEBNERs überein, sondern ergänzen es auch und 
machen die Ergebnisse in manchen Fällen genauer. Abgesehen von der 
fast gänzlichen Beständigkeit der Chromosomenzahl in der Gattung 
Trigonella*, kann die zytologische Methode, die individuellen Eigen- 
heiten der einzelnen Chromosomen benutzend, für die Aussonderung 
von Sektionen und die genauere Bestimmung der Grenzen zwischen 
Trigonella und anderen zu diesem Tribus gehörigen Gattungen benutzt 
werden. Das Idiogramm von Trigonella foenum Graecum unterscheidet 
sich so scharf von dem der anderen Arten, daß es vielleicht richtiger wäre, 
diese Form als selbständige Gattung zu betrachten. 

Auf Grund der oben erwähnten Ergebnisse sehen wir, daß die karyolo- 
gische Methode in bezug auf die Gattungen Vicia, Trigonella und Ononis 
sehr fruchtbar sein kann. Obwohl die karyologische Untersuchung der 
Gattungen Medicago und Trifolium die phylogenetischen Konstruk- 
tionen doch nicht erleichtert, gibt sie die Möglichkeit, den Zusammen- 
hang zwischen den Zahlen von Chromosomen einerseits und gewissen 
morphologischen Kennzeichen und biologischen Eigenheiten anderer- 
seits festzustellen. 

Die Tetraploidformen der Gattung Medicago (M. sativa subsp. A. ma- 
crocarpa ß falcata, M. sativa subsp. A. macrocarpa d. vulgaris, M. sativa B 
falcata x M. sativa d. vulgaris und M. lwpulina a typica) und auch Tri- 
folium Lupinaster (48 Chromosomen) und Trifolium repens (32 Chromo- 
somen) haben ein wesentlich größeres Areal als die Diploidformen dieser 
Gattungen. 

Wenn man Medicago lupulina v. Cupaniana (16 Chromosomen) 
M. lupulina v. typica (32 Chromosomen) gegenüberstellt, so sehen wir, 
daß letztere Varietät sich von der ersteren nicht nur durch weitere Ver- 
breitung, sondern auch durch bedeutend frühzeitigere Reife unter- 
scheidet. 

Der größte Teil der Arten der Gattungen Trifolium und Medicago 
mit vergrößerter Zahl von Chromosomen ist perennierend. 

Aber die übermäßige Anhäufung von Chromatin ist ein regressiver 
Faktor. So z. B. ist das Areal der Verbreitung von Trifolium pannoni- 
cum (180 Chromosomen) und Ononis reclinata (64 Chromosomen) sehr ein- 
geschränkt, und die Früchte der letztgenannten Art sind die kleinsten 
in der ganzen Gattung. 

Was nun die Ergebnisse unserer Untersuchung des Tribus Galegeae 
anbelangt, so muß zunächst bemerkt werden, daß aus dieser großen 


ı Von 10 untersuchten Arten der Gattung Trigonella haben 9 Arten 16 Chro- 
mosomen und nur T'rigonella polycerata 28 Chromosomen. 
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10. 


11. 


12. 


13. 


Stellen dieses Artikels angeführt werden, sind diploide. 


WL Tschechow : 


Gruppe, welche mehr als 2000 Arten umfaBt, bis jetzt nur eine Art 
Astragalus mollis (Chromosomenzahl 16) von Kacaipse 1925 untersucht 


worden ist 1. 
Tribus Galegeae Bronn’. 
I. Subtribus Indigoferinae Tavs. 
1. Indigofera decora Lanpz. .......... 48 Chromosomen ® 
II. Subtribus Psoraleinae Tau». 

2. Psoralea bituminosa L. .......... 20 Chromosomen 
3. Amorpha fruticosa L. . . . . . . 2.2... 40 Chromosomen 
III. Subtribus Tephroseinae Tavs. 

4. Galega officinalis L. ........... 16 Chromosomen 


Gesamtart Wistaria Sinensis. 


. W. multijuga Van HOUTTE ......... 48 Chromosomen 


Syn. W. chinensis var. multijuga Hook. 
IV. Subtribus Robiniinae Tavs. 


. Robinia pseudacacia L. .......... 22 Chromosomen 
V. Subtribus Coluteinae Tavs. 
. Colutea arborescens L. . . . . . . . . . . . 16 Chromosomen 
VI. Subtribus Astragalinae Tavs. 
. Caragana arborescens LAM. . . . . . . . . . 16 Chromosomen 
. Caragana frutescens DC. . . . . . . . . .. 32 Chromosomen 


Genus Astragalus TouRN. 
Subgenus Trimeniaeus BUNGE 
Sec. Oxyglottis Bunce. 


et Ge ks ae DT |. 16 Chromosomen 
Sec. Buceras BUNGE 
he TR I ee belie a a L . à 48 Chromosomen 


Subgenus Phaca BUNGE 
Sec. Cenantrum BUNGE. 


A. membranaceus FISCH... . . . . . . . . . 16 Chromosomen 
Sec. Christiana BUNGE. 
A. sieversianus PALL. . . . . . . +: . . . . 16 Chromosomen 


1 Tiscazer: Tabulae Biologicae 4, 35. 


2 Beim Zusammenstellen dieser Tabelle haben wir uns an das System von 


AscHERSON und GRAEBNER gehalten (Synopsis der mitteleuropäischen Flora 6, 2) 


und bei den Gattungen Astragalus und Oxytropis an die Monographie von BunGe. 
Mém. Acad. imp. sci. St-Pétersbourg 15, Nr 1 [1869; 22, Nr. 1 (1874)]. 


3 Alle Chromosomenzahlen, welche wie in dieser Tabelle, so auch an anderen 
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14. A. exscapus B. Transsilvanicus A. und G. 
A. transsilvanicus BARTH ......... 16 Chromosomen 
TR 2 CNT 16 Chromosomen 
Subgenus Hypoglottis Bunce 
Sec. Hypoglottis Bunaz. 
16. A. Kup. ir un : 0 2. 16 Chromosomen 
Subgenus Tragacantha BunGe. 
Sec. Stenonychium Bunce. 
IV. ge See ee ee TE ET 64 Chromosomen 
Subgenus Cercidothrix Bunck. 
Sec. Leucophysa BUNGE. 
18. A. candidissimus LED... . . . . . 22... 16 Chromosomen 
Genus Oxytropis DC. 
Subgenus Euozxytropis Botss. 
Sec. Ortholoma Bune. 


a ON Ne LS | 0 16 Chromosomen 
Sec. Diphragma Bunce. 

D'OR 105. . VC, 16 Chromosomen 

D CDR EEE Ne. ER 16 Chromosomen 
Genus Glycyrrhiza L. 

RTE ss sut sa sa 16 Chromosomen 

D GO. WG Sn 4 à à 2 à Kara 16 Chromosomen 


Wenn wir die Tabelle betrachten, so sehen wir, daB für den syste- 
matischen Aufbau innerhalb des Tribus Galegeae die Chromosomenzahl 
eine größere Bedeutung als in anderen früher angeführten Gruppen 
haben kann. Während die Subtribus Indigoferinae, Tephrosiinae, 
Astragalinae 16 Chromosomen haben, haben die Subtribus Robiniinae 22 
und Psoraleinae 20. 

Innerhalb der Subtribus mit der Grundzahl von 16 Chromosomen 
zeichnen sich die Tephrosiinae ( Galega officinalis und Wistaria multijuga 
Abb. 4 und 5) durch die Größe der Chromosomen aus. Die übrigen zwei 
Subtribus dieser Gruppe (Astragalinae und Indigoferinae) unterscheiden 
sich karyologisch sehr wenig. Im Subtribus Astragalinae sind die Chromo- 
somen nach der Größe nicht gleichartig. 

Die Gattung Glycyrrhiza (Abb. 22, 23) unterscheidet sich sehr stark 
von allen anderen Gattungen und Subtribus durch die geringste Größe der 
Chromosomen. Bei der Gattung Astragalus kann man die beobachteten 
Variationen der Größe von Chromosomen zum Absondern von Sektionen 
und Subgenus benutzen. 

Die größten Chromosomen haben die Sektionen Cenantrum (A. mem- 
branaceus Abb. 12) Subgenus Hypoglottis, sec. Hypoglottis (A. hypoglottis 
Abb. 16) und Subgenus Cercidothrix sec. Leucophysa (A. candidissimus 
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(Abb. 18). Die Gattung Astragalus ist auch in anderer Hinsicht interes- 
sant. Hier ist die Erscheinung der Polyploidie am häufigsten. Von 
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8 untersuchten Arten sind 6 diploid (16 Chromosomen), 1 hexaploid 
(48 Chromosomen) und 1 octoploid (64 Chromosomen). 
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Die angeführten Ergebnisse überzeugen uns davon, daß bei der 
Polyploidieerscheinung die kleinste Chromosomenzahlvermehrung am 
häufigsten und die größte Chromosomenzahlvermehrung am seltensten 
vorkommen. Bei dem Studium der Arten der Gattung Astragalus fanden 
wir Syndiploidieerscheinungen. Letztere sind bei A. altaicus (Abb. 15, 
15a) und bei A. candidissimus (Abb. 18, 18a) beobachtet worden. Einen 
analogen Fall haben wir auch bei Ozytropis vaginata (Abb. 19, 19a) ge- 
funden. 

Die Erscheinung der Syndiploidie ist auch in der Unterfamilie 
Papilionatae, und zwar von KARPETSCHENKO für Phaseolus multiflorus 
und P. Mungo beobachtet worden. Beim Studium der Platten in der 
Wurzelspitze von A. candidissimus kam sehr oft eine zweifache Chromo- 
somengarnitur zur Beobachtung. Von der Gesamtzahl der beobachteten 
Metaphasen kommt den Syndiploidplatten ein Anteil von bis 40% zu. 

Auf die früher erwähnten Subtribus Psoraleinae und Robiniinae zu- 
rückkommend, scheint es uns, daß es vielleicht richtiger wäre, den Tribus 
Galegeae in drei Gruppen zu teilen; zur ersten müßte man das Subgenus 
Robiniinae mit der Grundzahl von 22 Chromosomen rechnen, zur zweiten 
das Subgenus Fsoraieinae mit der Grundzahl von 20 Chromosomen und 
endlich zur dritten alle Subtribus, welche die Grundzahl von 16 Chromo- 
somen haben. 


Die vorstehende Arbeit ist im zytologischen Laboratorium der 
U.d.8.8.R. des Institutes für angewandte Botanik und neuer Kulturen 
in Leningrad begonnen worden. Für die mir gewährte Möglichkeit, in 
diesem Institut zu arbeiten, drücke ich die größte Dankbarkeit dem Chef 
des zytologischen Laboratoriums Professor G. A. LEWITZKY aus. 


Bemerkungen über die Methodik und das Material, 
und die Erklärung der Zeichnungen. 


Die Zeichnungen sind mittels des Zeichenapparates ABBE bei 2250facher 
Vergrößerung (das Immersionssystem-Apochromat Zeiss 2 mm, Kompensations- 
okular Zeiss 20) in Höhe des Arbeitstisches ausgeführt worden. Untersucht 
wurden somatische Kernplatten aus dem Meristem der Wurzelspitzen. 

Die Samen wurden im Frühjahr in Töpfe gesät, und im Herbste wurde fixiert. 

Zum Fixieren brauchten wir die Mischung: 


1%ige Chromsäure . . . . . . . . . 10 Teile, 
16%iges Formalin . . . . . . . . . . 4 Teile, 
NE er 1 Teil. 


Die Dicke des Schnittes betrug 8 Mikra. Die Präparate wurden nach 
HEIDENHAIN mit Eisenhämatoxylin gefärbt. 
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Leningrad, U.S.S.R.) 
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(Nikitischer Botanischer Garten, Krim.) 
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(Orangerie der Staatsuniversität, Tomsk.) 
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(Institut für angewandte Botanik, Leningrad.) 
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(Nikitischer Botanischer Garten, Krim.) 
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(Aus Ssaratow, durch das Institut für angewandte Botanik 
und neuer Kulturen.) 
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(Techemal, "Alt, B. K. ScHiscHkin, Sibirien U.S.S.R.) 
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(Tomsk.) 
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(Botanischer Hauptgarten, ee, ) 


(Westsibirien, Gebiet Buchtarma; T. G. Popova.) 


. Glycyrrhiza uralensis . 2... . . . . . . . . . . . . . 


(Westsibirien, Gebiet Buchtarma, T. G. Popova.) 
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1 Nach dem Namen der Pflanze und der Nummer der entsprechenden Zeich- 


nung ist in Klammern angegeben, woher die Samen stammten. 





UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE GERANIACEEN. 
Von 
JOSEPH ZANKER. 
Mit 39 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. September 1929.) 


Die folgenden Untersuchungen behandeln in zwangloser Folge einige 
ausgewählte Kapitel aus der Formengestaltung und den Lebenserschei- 
nungen der Familie der Geraniaceen. — In erster Linie sollen die Blüten- 
stände der einzelnen Hauptgattungen (Geranium, Erodium, Pelargonium) 
unter Berücksichtigung ihrer Entwicklungsgeschichte vergleichend be- 
schrieben werden. — Anschließend wird vom jungen Keimling die Rede 
sein, insbesondere von der Faltung und Asymmetrie der Cotyledonen. — 
Ein weiterer Abschnitt handelt von der Blattbewegung bei Geranium 
Robertianum und der hierfür aufgestellten Theorie (NEGERs ,,Stiitzfunk- 
tion“). — Zum Schluß sind noch einige Beobachtungen über die Rot- 
färbung bzw. den wechselnden Anthozyangehalt von Geranium Rober- 
tianum und seine Beeinflussung durch Außenfaktoren angefügt. 

Die Untersuchungen wurden im Pflanzenphysiologischen Institut in 
München-Nymphenburg ausgeführt. Das untersuchte Material stammt, 
soweit es sich um seltenere Arten handelt, ausschließlich aus dem dortigen 
Botanischen Garten. 

Herr Geheimrat von GOEBEL gab die Anregung zu dieser Arbeit und 
war mir durch seinen wertvollen Rat bei ihrer Durchführung behilflich. 
Für seine Mühewaltung und die dabei bekundete liebenswürdige Bereit- 
willigkeit bin ich ihm zu tiefstem Dank verpflichtet. 


I. Entwicklungsgeschichtliche und vergleichende Untersuchung 
der Blütenstände. 


„Die Blütenstandsverhältnisse der Geraniaceen sind ziemlich mannig- 
faltig und in mehrfacher Hinsicht von Interesse.‘‘ Diesen Satz stellt 
EIcH Ler (1) an den Anfang seiner Beschreibung in den ,,Blütendiagram- 
men“. Schon vor ihm — in den 50er und 60er Jahren des vergangenen 
Jahrhunderts — hat sich WyDLER (21—24) ziemlich eingehend mit der 
gleichen Frage befaßt. Die Untersuchungsergebnisse der beiden Forscher 
stimmen nicht in allen Punkten überein. Man findet daher in der Litera- 
tur, so in größeren Sammelwerken, wie in ,,ENGLERs Pflanzenreich‘ (10) 
oder in der „Lebensgeschichte der Blütenpflanzen Mitteleuropas‘ (20) 
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beide Auffassungen wiedergegebenen und nebeneinander gestellt. Im 
Verlauf unserer Untersuchungen werden wir darauf zurückkommen und 
werden versuchen, eine Klärung der strittigen Punkte herbeizuführen. 
Die formenreiche Gattung Pelargonium wurde von den erwähnten For- 
schern nur anhangsweise behandelt. Ihr mag daher in diesem Zusammen- 
hang ein größeres Augenmerk zugewandt werden. Es wird sich hierbei 
besonders darum handeln, die oft unübersichtlichen Verhältnisse von ein- 
fachen Formen abzuleiten und die Beziehung zu den beiden anderen Gat- 
tungen herzustellen. 

Bei der Einzelbetrachtung müssen wir zunächst den Begriff ,,In- 
floreszenz‘ räher umgrenzen. Greifen wir den blühbaren Sproß irgend- 


oO 


2 











a 


b 


Abb. 1. a Aufriß eines blühenden Zweiges von Geranium Robertianum. b Desgleichen von 
Geranium roseum nach EICHLER. 


eines Geraniums (z. B. Geranium pratense) heraus, der aus einer boden- 
ständigen Blattrosette hervorgeht, so haben wir in gewissem Sinne einen 
einzigen zusammengesetzten Blütenstand vor uns, der sich im einzelnen 
in drei ungleiche Abschnitte gliedert (Abb. 1): 

a) Der unterste, längste und kräftigste trägt an seinem oberen Ende 
zwei gegenständige Laubblätter (von WyDLER ,,laubige Vorblätter‘‘ ge- 
nannt), deren Achselknospen das Zweigsystem fortsetzen. 

b) Der Mittelteil tritt äußerlich als Infloreszenzachse in Erscheinung, 
ist als solche weiter schwächer entwickelt und endigt in einen Hochblatt- 
kranz, aus dem schließlich 

c) die gestielten Einzelblüten hervorgehen. 

Das Ganze soll indes zweckmäßig als Infloreszenzsproß bezeichnet 
werden und der Begriff der Infloreszenz auf die vereinigten beiden oberen 
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Abschnitte (b und c) beschränkt werden. Diese Einschränkung hat auch 
WANGERIN (20) vorgenommen und mit Gründen belegt, die, um eine all- 
gemeine Charakterisierung zu geben, hier zum Teil mit angeführt werden 
sollen. — Die Blütenstände aller Geraniaceen haben viel Gemeinsames. 
Sie sind als solche auf den ersten Blick erkenntlich an ihrer scharfen 
Abgliederung vom Sproßsystem. Obgleich sie ja die Fortsetzung und 
die Enden des jeweiligen Sprosses darstellen, weisen sie immer dün- 
neren Querschnitt als jener auf und werden bei Arten, wo es zur Aus- 
bildung eines Sympodiums kommt, ganz zur Seite gedrängt (Abb. 1b). 
Oft verkümmern sie noch in jungem Zustande, wie noch auszuführen 
sein wird. R 

Größer sind die Verschiedenheiten im vegetativen Wachstum und in 
den dadurch zustande kommenden Infloreszenzsprossen. Häufig fehlen 
diese überhaupt und die Blüterstände gehen direkt aus der grund- 
ständigen Blattrosette hervor. — Bei der nunmehr folgenden Einzel- 
besprechung werden wir an Hand von Beispielen auf diese Punkte 
zurückkommen. Dabei gehen wir am besten von unseren einheimischen 
Gattungen @eranium und Erodium aus. 

Sie entwickeln blühbare Sprosse, die aus einer grundständigen Blatt- 
rosette hervorgehen, und zwar in gleicher Weise bei den einjährigen Arten 
an der jungen Keimpflanze, wie bei ausdauernden Arten am austreiben- 
den Rhizom. Es geht also der zunächst in der Blattrosette gestauchte 
Hauptsproß in den Blühsproß über. Später entwickeln sich in gleicher 
Weise Seitensprosse in den Achseln der grundständigen Blätter. Eine 
Ausnahme hiervon macht nur Geranium macrorrhizum. Hier werden 
zunächst blattachselständige Blühsprosse ausgebildet. Der Hauptsproß 
bleibt gestaucht. Eine äußerliche Verschiedenheit der aus den Haupt- 
sprossen oder aus den Seitensprossen .hervorgegangenen Blühsprosse be- 
steht, wie gesagt, nicht. 

Kommt es also zur Ausbildung von Blütenständen, so schießt der in 
der Blattrosette gestauchte Hauptsproß in die Höhe, die nächsten zwei 
Blätter folgen in ihrer Stellung dem Sinn der basalen Blattspirale und 
treten zu einem nach einer Seite konvergierenden ersten Blattpaar zu- 
sammen. Der Sproß geht von dem so gebildeten ersten Knoten aus, wie 
schon dargetan wurde, in die Bildung des ersten Blütenstandes über. 
Daher bezeichnete WYDLER die beiden letzten Blätter als ,,laubige Vor- 
blatter“. Aus ihren Achseln geht wieder je ein solcher Blühsproß hervor 
usw. Ihrer Gestalt sowie der Stellung nach unterscheiden sie sich in 
keiner Weise von den basalen Blättern. Häufig kommt es vor, daß das 
Blatt unter ihnen, also das zuletzt gebildete Blatt der grundständigen 
Rosette, das erste Internodium ‚‚heraufgleitet‘‘, so daß also am ersten 
Knoten ein scheinbarer Quirl aus drei Blättern entsteht. Auch aus der 
Achsel dieses Blattes geht bald ein Blühsproß hervor. 
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Die Infloreszenzsprosse sind alle von beschränktem Wachstum, d. h. 
eine Rückkehr zu vegetativem Wachstum tritt nicht ein. Der Aufbau 
eines solchen Blühsprosses durch fortwährende Aussprossung aus den 
Blattachseln kann die ganze Vegetationsperiode währen, allmählich tritt 
eine Erschôpfung ein (bei Geranium rivulare verhältnismäBig bald). Sie 
äußert sich in einer immer schwächer werdenden Ausbildung der vege- 
tativen Teile,d.h. vor allem 
der Blätter, die dann nicht 
mehr laubig ausgebildet 
sind, sondern zu kleinen 
Schuppenblättern rückge- 
bildet sein können. Die Er- 
schöpfung des Wachstums 
ist eingetreten, wenn aus 
der Achsel des letztgebil- 
deten Blattes ein zu einem 

=? Bliitenstand riickgebildeter 
ail. og me en Blühsproß hervorgeht. 

Der bis jetzt beschrie- 
bene dichasiale Wuchs erfährt ein besonderes Gepräge durch die Wachs- 
tumsförderung des einen der aus den beiden gegenständigen Blättern 
hervorgegangenen Seitensprosse, die sich bereits in der Größe des zu- 
grunde liegenden Blattes 
geltend macht. Und zwar 
ist jeweils das 2. (also obere) 
Blatt das geförderte. Der 
aus dem geminderten 1. (un- 
teren) Blatt entspringende 
SeitensproB wird mit fort- 
schreitender Wachstumser- 
schöpfung mehr und mehr 
gemindert, und es kommt 
zu einer wickelartigen Ver- 











Abb. 3. Gerani hizum. 
tit eus Bilühaproses.. kettung des Sproßsystems. 


Bei manchen Arten ist der 


Minussproß von Anfang an unterdrückt. Die Blütenstände werden dann 
zur Seite gedrängt, und die geförderten Seitensprosse richten sich zu 
einem Sympodium auf. 

EıcHLeR gliedert daher bei Besprechung dieser Wickeltendenz in 
zwei Gruppen: 

a) in solche, die erst in den letzten Endigungen in reine Wickel 
übergehen, 
b) in solche, die schon nach den ersten Verzweigungen Wickel bilden. 
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Natürlich handelt es sich bei einer solehen Einteilung nicht so sehr 
um eine Aufstellung von Typen als vielmehr um eine Begrenzung durch 


Extreme. Die große 
Mehrheit der Arten be- 
wegt sich innerhalb die- 
ser Grenzen, bildet also 
gewissermaßen Über- 

gangsformen, ein Aus- 
druck, dem hiernicht, wie 
gewöhnlich, die Vorstel- 
lung einer kleinen, selte- 
nen Minderheit anhaften 
soll.— Wiesehrbeispiels- 
weise die Wickeltendenz 
selbst innerhalb ein und 
derselben Art schwanken 
kann, dafür mag Gerani- 
um sanguineum als Bei- 
spiel dienen, das KNUTH 
(10) unter dieersteGrup- 
pe einreiht und das an- 
dererseits WANGERIN als 
Beispiel für frühzeitig 
eintretende Wickelung 
anführt. Dieser Wider- 
spruch erklärt sich, von 
der Verschiedenheit der 
einzelnen Formen ganz 
abgesehen, einmal da- 
durch, daß bei @eranium 
sanguineum der Minus- 
sproß wie immer zwar 
dünneren Querschnitt als 
der Plussproß aufweist, 
dafür aber längere Inter- 
nodien besitzt. Außer- 
dem geht KNUTH an- 
scheinend von jüngeren 
Stadien aus. 

Einige Blütenstands- 
diagramme sollen das 





> VY 
va 
/ nf | ff 
INT a 
4 NZ 4 
/ y/ 
e / ? i 4 
aN (Yi Ga VG 


Abb. 4. Geranium Endressii J. GAt. 
a Ansicht eines Blühsprosses, b dessen Diagramm. 


noch besser veranschaulichen. Als Beispiel für nahezu reine dichasiale 
Verzweigung mag Geranium silvaticum dienen. Abb. 2 bringt einen solchen 





Diagramm eines Blühsprosses. 


i 


— “= 





Abb. 6. Geraniwn phaeum. 
Sympodium eines Bliihsprosses. 


Abb. 5. Geranium sanguineum. 





SproB im Diagramm. Die 
Blütenstände sind mit Zif- 
fern in der entsprechenden 
Reihenfolge bezeichnet, die 
des Plussprosses mit römi- 
schen, die des Minussprosses 
mit arabischen Ziffern. Die 
den geförderten Sprossen zu- 
grunde liegenden Blätter (b, 
d, f) sind schwarz ausgezeich- 
net, die anderen schraffiert. 
— Die einseitige Förderung 
ist hier noch wenig ausge- 
prägt, d. h. der Minussproß 
steht inder Entwicklung dem 
Plussproß wenignach. Inder 
Achsel des Blattes e,’ fehlt er 
zum erstenmal ganz, d.h. er 
tritt äußerlich nicht in Er- 
scheinung, ebenso bei den 
folgenden jüngeren Sproß- 
partien. 

Abb.3 zeigt einen ähn- 
lichen Querschnitt durch ei- 
nen Blühsproß von Geranium 
macrorrhizum. Hier fehlt bei 
dem geminderten Sproß (in 
der Achsel von Blatt. a), der in 
den Blütenstand 2 endigt, 
durchweg die Achselknospe 
der geminderten Blätter ce, € 
usw., und die Wickellinie der 
Blütenstände tritt deutlich 
in Erscheinung. — Ganz ähn- 
lich liegen die Verhältnisse 
bei Geranium Endressii J. 
Gay. Abb. 4 bringt das ha- 
bituelle Bild eines jüngeren 
Blühsprosses und sein Dia- 
gramm. 

Bei Geranium sanguineum 
(Abb. 5) kann der geminderte 
SeitensproB ganz in Wegfall 
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kommen, und bei Geranium phaeum (Abb. 6) ist auch das geminderte 
Blatt zum Teil ganz verschwunden. Die Sympodialachse, die bei fort- 
schreitender Reduktion sich aufrichtet, zeigt zunächst eine deutliche Zick- 
zacklinie, streckt sich aber schlieBlich nahezu gerade. 

Das unterdrückte Laubblatt bei Geraniwm phaeum wird angelegt, ent- 
wickelt sich aber nur zu einem nach Gestalt und Größe hochblattartigen 
Gebilde, das an der entwickelten Pflanze meist abfällt. — Abb. 7a und b 
zeigen junge Stengelabschnitte von Geranium phaeum mit dem redu- 
zierten ersten Blatt a. Die Punktierung soll die stark ausgeprägte Antho- 
zyanfarbung zum Ausdruck bringen. 

Die Rückbildung der Laubblatter ganz allgemein läBt sich häufig an 
den obersten, jüngsten SproBabschnitten beobachten, besonders deutlich 
an Geranium anemonifolium. Zunächst schwindet die Spreite und die 





Abb. 7a und b. Präparierte Sproßachsen von Geranium phaeum mit dem rückgebildeten Blatt a. 
S = Stipel. 


beiden Stipeln bleiben zurück. Die Reduktion geht aber weiter und an 
Stelle der beiden Stipeln tritt ein einziges hochblattartiges Organ auf. 
Dieser Vorgang ist von Bedeutung, weil sich schon daraus schließen läßt, 
daß die Hochblätter der Geranien morphologisch den Laubblättern gleich- 
kommen und nicht stipulären Charakter besitzen, wie GLÜCK (4) annimmt. 

Über die Größenverhältnisse der einzelnen Organe und ihre gegen- 
seitigen Beziehungen können einige Messungen Aufschluß geben, die an 
ausgewachsenen Pflanzen vorgenommen wurden. Übersichtshalber ist 
dabei nur der jeweilig geförderte Seitensproß berücksichtigt und vom ge- 
minderten nur die erste Internodienlänge in Klammern beigefügt (siehe 
umstehende Tabelle). 

Die Laubblätter der drei untersten Internodien waren abgestorben 
und nicht mehr meßbar. Ebenso waren die Blütenstände an den unteren 
Knoten abgefallen. Die Zahlen (in Zentimeter) zeigen deutlich die stufen- 
weise Abnahme nach oben zu. Die plötzliche Zunahme an den obersten 
Knoten läßt sich öfter beobachten. Die Tabelle zeigt ferner, wie gelegent- 


lich (hier am 6. Knoten) der Minustrieb gefördert sein kann, was auch 


Planta Bd. 9. 46 














Knoten 
L 37,5 
2. 37,8 
3. 30,0 
4. 27 (19,5) 11,7 9,0 
5. 21,8 (18) 11,4 7,5 
6. 10,8 (11,4) 8,3 9,4 13,3 
7. 8,7 (8,6) 8,2 7,3 8,2 
8. 3,1 5,1 3,3 5,2 
9. 0,1 2,9 2,1 3,3 
10. 3,0 1,9 
11. 14 2,4 
1,6 











am entsprechenden Blattdurchmesser zum Ausdruck kommt. Diese 
Förderung ist immer nur vorübergehend und beschränkt sich auf das 








erste Glied. 
Geranium sanguineum. 
Knoten | Internodienlänge ee D” 

1. 9,6 

2. 7,0 (7,2) 

3. 6,1 (7,6) 

4. 5,3 (9,9) 

5. 5,6 3,5 3,2 

6. 5,6 56 42 7,2 

7. 5,0 4,7 4,3 7,2 

8. 4,8 4,3 4,3 6,6 

9. 3,9 4,3 4,1 6,0 
4,0 











Hier zeigt sich die oben erwähnte geförderte Internodienlänge des ge- 
minderten Seitensprosses, die mit fortschreitender Hemmung sogar zu- 
nimmt (3. und 4. Knoten) bis zur gänzlichen Unterdrückung des Sprosses. 

Es war schon wiederholt Gelegenheit darauf hinzuweisen, daß die erst- 
angelegten Blütenstände verkümmern. Diese Erscheinung ist bei fast 
allen Arten zu beobachten. Die betreffenden Blütenstände werden meist 
vollständig angelegt und vertrocknen dann. Diese Verkümmerung tritt 
häufig, wenn auch nicht immer, am 1. Knoten ein, erstreckt sich mit ab- 
nehmender Stärke auch auf die folgenden Knoten und klingt oft erst nach 
dem 5. oder 6. Internodium aus. Sie steht sichtlich in Korrelation mit 
dem starken Wachstum der beiden Achselsprosse. Abb. 8 zeigt Mikro- 
tomschnitte durch den ersten Knoten von Geranium Robertianum an 
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zwei Pflanzen. Beiderseits nach außen zu stehen die Laubblätter, nach 
innen zu folgen links der Plussproß, rechts der Minussproß. In der Mitte 
ist der Stiel der ersten Infloreszenz getroffen. In dem einen Fall (Abb. 8b) 
ist diese normal ausgebildet, in Abb. 8a ist der Blütenstand verkümmert. 
AuBerlich war davon nichts wahrzunehmen, da die Infloreszenz von den 
beiden Seitensprossen fast umwachsen ist. Auf tiefer gelegten Schnitten 
und bei stärkerer Vergrößerung ist zu sehen, daß die Zellen der Inflores- 
zenzachse zerdrückt sind, so daß dadurch eine weitere Stoffzufuhr zu dem 


im übrigen vollständig angelegten, mikroskopisch kleinen Blütenstand 


unmöglich ist. Oft wird statt 
HS) 
N 
5 





der für Geranium typischen 
zwei Blüten nur eine ausge- 


bildet, manchmal kann man 
äuBerlich nur noch die Blüten- 
standsachse mit den Hochblät- Y 
Ay 
a 


tern erkennen. Obwohl ein 
Zusammenhang mit dem mehr 
oder minder starken Wachs- 
tum auBer Zweifel stehen 


as 
diirfte, ist die Erscheinung Ss 
doch nicht an eine bestimmte | 
Jahreszeit gebunden. Sie läßt “ 
sich z. B. an Frühjahrs- wie an 4 
Herbsttrieben von Geranium à 
rivulare beobachten und zeigt 7 e ,; IN 

s S 


sich an Geranium anemonifo- 

lium, gleich ob dieses im Ge- à 
wichshausoderim Freien zum und Scale durch den 1, cn vn I 
Blühen kommt. — In der Li- a,b=Blätter, S=Stipel, K=geförderter Achselsproß, 
teratar hat dices Erscheinung k=geminderter AchselsproB, I= 1. Infloreszenz. 
bei den Geranien bis jetzt wenig Beachtung gefunden. Nur IrmiscH (8) 
hat sie beschrieben, wobei er sich hauptsächlich auf Geraniwm sanguine- 
um bezieht. 

Während die Keimpflanzen der meisten perennierenden Arten im 
ersten Jahre rein vegetativ wachsen, d. h. nur ihre Blattrosette ausbilden, 
geht Geranium sanguineum verhältnismäBig bald zur Bildung eines wenn 
auch zunächst schmächtig entwickelten Blühsprosses über!. An dem 
jungen Blühsproß verkümmern nun die Blütenstände genau so wie an den 


1 IrmıscH beobachtete und zeichnete Fälle, in denen sofort nach dem ersten 
Blatt ein Streckungswachstum einsetzt. Die Regel oder auch nur einen beson- 
deren Typ bedeutet das durchaus nicht. Die Blaitrosette oder das Stadium des 
gestauchten Stammes beschränkt sich eben hier auf die kurze Zeit zwischen der 
Ausbildung der Cotyledonen und der des ersten Blattes. 

46* 
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kräftigen aus dem Rhizom hervorgegangenen Sprossen. Nur ist hier eine 
Beziehung zum Untergrund vorhanden. Je karger der Boden, desto 
schwächer entwickelt sich der junge Blühsproß, desto leichter ver- 
kümmern seine Blüten. So kann es natürlich vorkommen, daß sämtliche 
Blütenstände vertrock- 
nen. Dies war bei den 
von IRMISCH beobachte- 
ten Pflanzen der Fall, 
woraus er zu Unrecht 
denSchlußzog,daß @era- 
nium sanguineum im er- 
sten Jahr ganz allgemein 
keine Blütenstände ent- 
AN wickle. — Die Blüten- 
standssprosse aus dem 
& a Rhizom verhalten sich 
aA analog denen der ande- 
ren Arten. —SchlieBlich 
kann die Verkiimmerung 
von Blütenständen auch 
später noch eintreten, 
nachdem der SproB be- 
reits richtig ausgebildete 
Blütenstände gebildet 
hat — also etwa am 6. 
und 7. Knoten. 


© 14 | Iemiscx unterschei- 
| 
| 








det bei Geranium sangui- 
neum zweierlei Sprosse, 
solche mit gegenstandi- 
ger und solche mit zer- 
streuter Blattstellung. 

Der erste Fall stellt 
den oben beschriebenen 
BlihsproB dar. Im zwei- 
ten Falle handelt es sich 
nur um eine besondere Ausbildung des vegetativen Zustandes. Anstatt 
daB, wie in der Regel, die Blatter am gestauchten SproB zu einer Rosette 
vereinigt stehen, kann der SproB auch rein vegetativ auswachsen. Die 
Blatter sind dann eben durch Internodien getrennt. Es wird also ein 
vegetativer Stengel gebildet (Abb. 9 und 10c). Dieses Verhalten unter- 
scheidet sich natiirlich grundsätzlich von dem eines Blühsprosses, schon 
einfach deswegen, weil keine Blütenstände angelegt werden, und sollte 


Abb. 9. Geranium rivulare mit vegetativem Stengel. 
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nicht verwechselt werden (wie bei IRMISCH) mit dem Sympodium von 
Geranium phaeum (Abb. 10b). Auch ist diese Wuchsform nicht auf 
Geranium sanguineum beschränkt, sondern kann anscheinend bei den 
meisten mehrjährigen Arten auftreten. Es geht also in dem Falle aus 
der Blattrosette erst ein vegetativer Stengel, aus diesem dann der Blüh- 
sproß hervor. Das heißt, das erste gegenständige Blattpaar sitzt erst am 
2. oder einem höheren Knoten (Abb. 9). Die Ausbildung dieser Wuchs- 
form scheint nun allerdings im Gegensatz zu der besprochenen Verküm- 
merung der Blütenstände abhängig zu sein von klimatischen Außen- 
faktoren. Während 


ich sie im Frühjahr “ 
und Sommer 1928 
nicht sehr häufig be- 
obachtete, stellte sie 
im Frühjahr 1929 die 
Regel dar. Auf den 
strengen Winter u 
1928/29 folgte ein 
b 


rauher Vorfrühling. 


Erst im Mai setzte 
nun allerdings mit 


e 
groBer Heftigkeit die 
neue Vegetationsperi- ? 
ode ein. Sie dürfte 
wohl die kräftige ve- 
getative Entwicklung 
> f 


bedingt haben. 

Diese kann sich 
natürlich auch am In- 
floreszenzsproB gel- 
tend machen, nämlich Abb. 10 a—f. Schemata der verschiedenen vegetativen 
dadurch, daß die bei- ED: SEE 
den sonst gegenständigen Blätter durch ein Internodium voneinander ge- 
trennt werden. Diese im Schema 10d abgebildete Wuchsform, die für 
Geranium eine Abweichung von der normalen Form (10a) darstellt, ist für 
die Gattung Pelargonium typisch, wie unten noch auszuführen sein wird. 

In Abb. 10 sind die besprochenen verschiedenen Typen der vegeta- 
tiven Ausbildung der Infloreszenzsprosse stark schematisiert dargestellt. 
Das sonst geläufige Zeichen für eine Einzelblüte soll hier den ganzen 
Blütenstand andeuten. Abb. 10e stellt eine weitere Besonderheit dar: der 
Blütenstand ist zu einem Infloreszenzsproß ausgewachsen (häufig zu beob- 
achten bei @eranium pusillum). Auch Teile des Blütenstandes, also z. B. 
die zweite Blüte, können zu Infloreszenzsprossen auswachsen (Abb. 16). 
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Auch das Gegenteil kommt vor: die vegetativen Abschnitte, d. h. die 
Internodien werden verkürzt oder fallen aus. Dadurch rücken die ein- 
zelnen Blütenstände näher, schopfförmig zusammen und täuschen auf 
diese Weise zusammengesetzte Dolden vor (Geranium anemonifolium) 
(Abb. 10f). 

Die Gattung Erodium schließt unmittelbar an und entspricht im Auf- 
bau durchweg einem Geranium mit stark ausgeprägter Wickeltendenz. 
Die bei Geranium einander genäherten Stipeln verwachsen zu einer 
Interpetiolarstipel. Von den beiden freien Stipeln greift die des ge- 
minderten Sprosses deutlich über die des geförderten, woraus klar ersicht- 
lich ist, daß, wie bei @eranium, das höher gelegene zweite Blatt das ge- 
förderte ist. — Die Verkümmerung der Blütenstände ist auch hier eine 
geläufige Erscheinung. Bei Erodium sibthorpianum z. B. klingt sie erst 
im 5. oder einem noch höheren Knoten aus. 

Bei der Behandlung der Pelargonien sei in erster Linie an das all- 
bekannte Pelargonium zonale gedacht (Abb. 11). Wenngleich andere 
Arten noch enger an die besprochenen Geranien anschließen, so bietet 
doch auch der Aufbau von Pelargonium zonale im wesentlichen wenig 
Neues. Auch hier kommt es zunächst zur Bildung einer grundständigen 
Blattrosette. Daraus erwächst langsam ein anfangs nur aus kurzen Inter- 
nodien aufgebauter Stengel, der erst, wenn er eine gewisse Stärke erreicht 
hat in der Bildung eines Blütenstandes aufgeht. Die Blätter an diesem 
vegetativen Sproß folgen später nicht mehr der Spirale der Grundrosette, 
sondern gehen in eine annähernd zweizeilige Blattstellung über. Sie 
treten dabei manchmal zu einem gegenständigen Blattpaar zusammen, 
wobei dann in gleicher Weise wie bei Erodium die entsprechenden Stipeln 
verwachsen. Häufiger aber werden sie durch Internodien getrennt '!. 
Eine solche Wuchsform ist bei den Geranien schon beobachtet worden 
(Abb. 10d), wobei bereits auf die Pelargonien verwiesen wurde. Neu ist 
dagegen die zweizeilige Blattstellung. 

Die Knospen in den Blattachseln des vegetativen Stengels bleiben 
häufig latent. Nur zuweilen, d. h. je nachdem sich die betreffende Form 
mehr oder weniger verzweigt, wächst eine zu einem Seitensproß aus. 
Sobald dagegen der Hauptsproß zu einer Infloreszenz auswächst, ent- 
wickelt sich die Knospe des oberen Blattes (Abb. 11f) und setzt die Rich- 
tung des Hauptsprosses sympodial fort. Die Laubblätter der Achsel- 
sprosse stehen dabei ordnungsgemäß zu denen des Hauptsprosses ge- 
kreuzt (g, h). Die Achselsprosse ihrerseits können in gleicher Weise wie 
der Hauptsproß vegetativ, d. i. monopodial, weiter wachsen. 

Blütenstände werden also nur ausgebildet, wenn die entsprechenden 

1 EıcHLER beachtete anscheinend das untere Blatt nicht, wie auch aus der 


Zeichnung zu schließen ist, und nimmt daher an, daß es — wie bei Geranium 
phaeum — nicht ausgebildet würde. 
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inneren und äuBeren Bedingungen gegeben sind. Daher wird man auch 
hier vergeblich nach reduzierten und vertrockneten Blütenständen 
suchen. Solche können gelegentlich schon auftreten, aber in anderem 
Zusammenhang. Irgendeine Schädigung des Sproßsystems (z. B. Ent- 
blättern) wirkt sich in erster Linie darin aus, daß die Blütenstände teil- 
weise oder ganz verkümmern und die Stipeln verdorren. 





Abb. 11. Ansicht eines blühbaren Sprosses von Pelargonium zonale. 


Von den übrigen Arten sei hier nur noch kurz auf Pelargonium tomen- 
tosum verwiesen, das in seiner Gattung eine ganz ähnliche Rolle spielt, 
wie bei den Geranien @eranium anemonifolium: bei den auftretenden 
Blühsprossen werden die normalen vegetativen Abschnitte oft reduziert. 
Es kommt durch Ausfall von Internodien zur Quirl- oder Schopfbildung. 
Außerdem werden die Laubblätter rückgebildet zu häutigen Schuppen 
in gleicher Weise, wie dies oben für Geranium anemonifolium beschrieben 
worden ist (Abb. 12a—c). 
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Zum Schluß sei nur noch auf eine gemeinsame Gruppe der drei be- 
sprochenen Gattungen verwiesen, die Formen enthält, die einen eigent- 
lichen Infloreszenzsproß nicht ausbilden, sondern den Blütenstand un- 
mittelbar aus der Blattrosette hervorgehen lassen (z. B. Geranium cine- 
reum, Erodium Mannescavi, Pelargonium triste). Übergangsstadien zu 
einem regelrechten Infloreszenzsproß finden sich häufig bei @eranium 





Abb. 125—c. Rückbildung der Laubblätter von 
ium tomentosum zu Hochblättern. 
K= Plussproß, k = Minussproß, Bl = Blütenstand. 





cinereum. Umgekehrt kann auch Geranium sanguineum seine Blüten- 
stände zuweilen unmittelbar aus der Blattrosette aussprossen lassen. 


Damit sei die Betrachtung der blühbaren Sprosse abgeschlossen und 
die Untersuchung nunmehr auf die eigentlichen Blütenstände gelenkt. — 
Die allermeisten Geranien haben eine zweiblütige Infloreszenz. Am 
oberen Ende der Blütenstandsachse treten vier Hochblättchen auf. Aus 
der Stellung und den Größenverhältnissen ergibt sich vor allem im jungen 
Zustand einwandfrei, daß sich dieser scheinbare Hochblattkranz zu- 
sammensetzt aus zwei größeren Blättchen a, und ß,, den Vorblättern : 
zur Blüte I, wovon das eine wieder gefördert ist und in seiner Achsel die 
Blüte II trägt, und zwei kleineren, a, und ß,, den Vorblättern zur Blüte IT 
(Abb. 13 und 14). 


1 Die „laubigen Vorblätter‘‘ WypLers sollen fortan nicht weiter berück- 
sichtigt werden. Die obige Betrachtung hat gezeigt, daß ihnen eine rein vege- 
tative Bedeutung zukommt. Bei Arten, die keinen Blühsproß ausbilden, kommen 
sie ohnehin in Wegfall. 
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Wegen der Ähnlichkeit der Hochblätter mit Nebenblättern schließt 
Gröück (4) fälschlich auf deren stipulärem Charakter. Seine Darstellung 
geht vom erwachsenen Zustand aus, wo die Blättchen oft gleich groß 
und in gekreuzter Stellung erscheinen. Übrigens hat auch WyDLER 
ursprünglich die Blättchen für Stipeln gehalten, diese Ansicht aber nach 
weiteren Untersuchungen un- 
ter Anführung einer Reihe von 
Gründen widerlegt. Unter an- 
derem weist er mit Recht dar- 
auf hin, daß die Vorblätter der 
Blüte IT am Blütenstiel empor- 
rücken können, wie dies am 
EıcHLegschen Schema (Abb. 1) 
mit Absicht übertrieben zum 
Ausdruck kommt. Abb. 13. Hochblattartige Vorblätter eines Blütenstands 

WYDLER und EICHLER er- von Geranium anemonifolium. 
blicken in der Stellung der beiden Vorblätter der Gipfelblüte den Anfang 
einer 2/,-Spirale, die sich unmittelbar in den Kelchblattkreis fortsetzt. 
Sie bezeichnen daher das 


größere, fertile Vorblatt es 0 > 
von I als a, (bzw., da NY rae eS 
sie die laubigen Vorblat- (€ S GREEN 
ter mitzählen, mit c), das (fs 7 (a 
kleinere sterile mit ß,- By 
Läßt man die Spirale au- 2 = > 4 

az 








Ber acht und vergleicht 
die Stellung der Vorblat- 
ter mit der Blattstellung 
des (homodromen) Sei- 
tensprosses, so findet 
man die ganz gleichen 
Verhältnisse (Abb. 15): 
die bisherige Blattstel- 
lung setzt sich in den 
Vorblättern in gleicher 
Weise fort, d.h. demge- pbb. 14. Schnitte durch den reduzierten 1. Blütenstand von 
minderten Blatt a ent- eS 

spricht das sterile Vorblatt a,, dem Plusblatt b das fertile Vorblatt ß,, 
usw. Wie auch äußerlich die Laubblätter in die Hochblätter übergehen, 
ist oben gezeigt worden. — Nach dieser Darstellung wäre also das sterile 
Vorblatt der Gipfelblüte das erstentstandene, nach der von WYDLER und 
EIcHLER das zweite. An Mikrotomserienschnitten läßt sich indes tatsäch- 
lich beobachten, daß das sterile Vorblatt weiter unten, also früher entsteht. 
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Analog der Blattstellung muß die Stellung der Blüten der der Plus- 
sprosse entsprechen, es muß also Wickelung eintreten. Das läßt sich bei 
der zweiblütigen Infloreszenz nicht beobachten. Arten, die konstant 
mehrblütige Infloreszenzen tragen, scheinen nicht bekannt zu sein. Da- 
gegen treten verschiedentlich solche statt der regelmäßigen zweiblütigen 
auf. Dreiblütige Infloreszenzen sind ziemlich häufig. Dabei wird einfach 
das Vorblatt a, fertil und trägt die Blüte III, die ihrerseits genau wie II 
zwei Vorblätter a; und ß, entwickelt. 
— Der Blütenstand ist zweifellos als ein- 
seitig gefördertes Dichasium zu bezeich- 
nen. Auf der geförderten Seite kann die 
Blütenbildung weiter fortschreiten. Das 
jeweilige geförderte zweite Vorblatt — 
also £,, Bz usw. — wird dabei immer 
fertil. Die Blütenanordnung muß natür- 








Abb. 15. Abb. 16. 
Abb. 15. Schema eines T’lühsprosses von Geranium. — Abb. 16. Geranium pusillum. 2. Blüte des 
Blütenstands zu einem Blühsproß ausgewachsen. Sp=Sproß, Bl= Blatt. 


lich zu einer wickelartigen Verkettung führen. An Geranium pusillum 
habe ich wiederholt fünf- bis sechsblütige Infloreszenzen beobachtet. Die 
einzelnen Vorblättchen waren dabei nicht zu einem Quirl angeordnet, 
sondern durch Internodien getrennt‘. Zuweilen tritt das vegetative 
Wachstum noch stärker hervor und es werden sogar Laubblätter ausge- 
bildet. Dann ist der Fall gegeben, daß eine Blüte des Blütenstandes (in 
Abb. 16 Blüte II) zu einem Blühsproß ausgewachsen ist, worauf schon an 
früherer Stelle verwiesen wurde. 

Mehrblütige Infloreszenzen von Geranien sind längst beschrieben 
worden von WYDLER, IRMISCH u. a., nur wurde über ihren Aufbau nichts 


ı Eine ganz analoge Verzweigung, wie bei diesen mehrblütigen Geranien- 
Infloreszenzen treffen wir bei den Oxalideen, deren Blütenstand denn auch 
EıcHLer als Dichasium mit Wickeltendenz anführt. 
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bemerkt. — WyDLEr bezeichnet den Geranium-Blütenstand als zwei- 
blütige Schraubel, einzig weil Blüte II der Hauptblüte homodrom ist. 
Wie bei der Beurteilung des Sproßsystems der Minussproß berücksichtigt 
werden muß, so muß auch hier die normal unterdrückte Blüte III des 
geminderten Vorblattes a, in Betracht gezogen werden und außerdem 
die allenfalls auftretende weitere Verzweigung. WypLers Definition 
wird dieser Forderung nicht gerecht. Sie ist zu eng gefaßt und überdies 
nicht zutreffend. 

EICHLER geht von einem anderen Gesichtspunkt aus: Er behauptet 
wiederholt, statt der zwei Vorblätter der Gipfelblüte drei und mehr ge- 
funden zu haben. Die zweiblütige Infloreszenz stelle also eine reduzierte 
Dolde oder Traube dar. WyDLER hat zwar eine solche Infloreszenz ge- 
zeichnet mit drei Vorblättern, doch habe ich selbst nie ähnliche Verhält- 
nisse gefunden. Bei Geranium anemonifolium (das EICHLER anführt) 
werden Dolden oft vorgetäuscht, —- erstens 
durch Internodienausfall bei den Seitenspros- 
sen, die Blütenstände der Seitensprosse stehen 
also mit dem des Hauptsprosses auf gleicher 
Höhe, — zweitens wird oft die Blütenstands- 
achse unterdrückt, die Blütenstiele gehen dann 
unmittelbar aus der Basis hervor. Außerdem 
rücken auch die Laub- und Hochblätter zu „,».17. Hochblattkranz von Ero- 
einem Quirl zusammen, wobei die Laubblätter dium Ma i. Die einzel 
immer hochblattartig ausgebildet sind. Sollte ms N 
wirklich einmal eine polychasiale Verzweigung vorkommen, so handelt 
es sich dabei jedenfalls um eine Ausnahme und nicht um einen ursprüng- 
lichen Zustand. 

Wie schon erwähnt, wird oft auch die zweite Blüte rückgebildet und 
der Blütenstand einblütig. Mit der Blüte II werden auch ihre beiden 
Vorblätter reduziert. Solche einblütige Infloreszenzen finden sich normal 
bei Geranium sanguineum. Nur zuweilen treten zweiblütige Inflores- 
zenzen daran auf, die dann dem gewöhnlichen Typ entsprechen. 

Erodium hat ebenfalls eine Gipfelblüte mit zwei Vorblättchen, die 
aber beide regelmäßig fertil sind. Aus der zweiten und dritten Blüte 
gehen zwei Reihen von Blüten hervor. Die einzelnen Blüten haben wieder 
je ein fertiles Vorblatt, das das Deckblatt für die nächstfolgende inner- 
halb der Reihe abgibt. Später verwachsen die Blätter mehr und mehr zu 
einem Hochblattkranz, doch treten auch hier die einzelnen Blättchen 
durch ihre Nervatur noch deutlich hervor (Abb. 17). Es handelt sich 
also keineswegs, wie GLÜCK annimmt, um eine einheitliche tellerförmige 
Membran, die von mehreren radiären Nerven durchzogen ist und zwei 
Stipelpaaren entsprechen soll. Seine Unterscheidung in mehrblätterige 
und einheitlich tellerartige Hochblattgebilde bei Erodium erscheint be- 
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deutungslos, da sie die Entwicklungsgeschichte außer acht läßt und nur 
den Grad der Verwachsung berücksichtigt, der bei ein und derselben Art 
verschieden sein kann. 





a 
Abb. 18. a Schema eines Blühsprosses von Erodium, b Schema eines Blühsprosses von Erodium 
nach EICHLER. 


Die Gipfelblüte hat also die beiden Vorblätter a, und ß,, und zwar 
bringt ß,, das geförderte zweite Vorblatt, die erste Seitenblüte 2 hervor 
(Abb.18a). Blüte 3 entsteht in der 
Achsel von «,, dem ersten Vorblatt 
von I. Die nächste Blüte 4 geht 
aus 2 hervor und hat wieder deren 
gefördertes, meist allein vorhande- 
nes Vorblatt 8, zum Deckblatt. 
Blüte 5 geht wieder aus 3 hervor, 6 
aus 4usw. — Richtiger wäre es also, 
die beiden von der Gipfelblüte ab- 
zweigenden Reihen mit getrennten 
Bezeichnungen zu benennen, also 
statt 2, 4, 6 usw. — 1, 2, 3 usw. — 
und statt 3, 5, 7 usw. — 1’, 2’, 3’ 
usw. zu schreiben. Aus der ersten 
Bezeichnungsweise geht aber her- 
vor, daß die beiden Reihen bei der 
Anlage neuer Blüten miteinander 
Abb.19. Erodium damnoides. Präparierter junger alternieren, und daß wir der zahlen- 

PER mäBigen Entstehungsfolge und na- 
türlich dem äußeren Anschein nach eine Wickelanordnung mit gestauch- 
tem Sympodium vor uns haben (Abb. 19). 

EICHLER und vor ihm schon PAYER bezeichneten den Blütenstand 
auch als Wickel, nur WyDLER bezeichnete ihn mit Recht als Doppel- 
schraubel und verteidigte seinen Standpunkt nachdrücklich. ‚Ich weiß 
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nicht, ob ich mich täusche, ich kann einmal in der Infloreszenz von Ero- 
dium keine Wickel finden, und zwar um so weniger, je weiter ich auf die 
früheren Zustände derselben zurückgehe, während die Infloreszenzen ein- 
mal völlig entfaltet auf den ersten Blick einige Ähnlichkeit mit einer 
Wickel haben.“ — EıcHLer findet bei seiner Darstellung das erste Vor- 
blatt der Gipfelblüte a, klein entwickelt und steril, 8, hätte richtig II zur 
Blüte, diese hätte nun als 
Vorblatt 8, mit Blüte III, 
diese wieder BP; mit IV usw. 
Er erläutert seine Ansicht in 
einem Diagramm von Erodi- 
um cicutarium, das den tat- 
sächlichen Verhältnissen 
nicht entspricht (Abb. 18b). 
Was EICHLER als a,+, be- 
zeichnet, ist in Wirklichkeit pb. 20a und b. Erodium gruinum. Schnitt in 
Qs, das als solches immer er- verschiedener Höhe durch einen jungen Blütenstand. 
kenntlich ist, weil sein Rand oft über den von 1 hinübergreift. Eine 
frühzeitige Verwachsung der beiden Vorblätter, wie EICHLER sie an- 
nimmt, ist entwicklungsgeschicht- 
lich nicht nachweisbar. Dagegen ist 
a, und noch häufiger ß, öfters gespal- 
ten, woraus sich der Irrtum EICHLERSs 
erklärt (Abb. 20). 

Abb. 21 zeigt einen Querschnitt 
durch einen Blütenstand von Ero- 
dium gruinum, wo die beiden Vor- 
blätter der zweiten und dritten Blüte 
vorhanden sind. Dabei ist ersicht- 
lich, daß ß, wohl bis auf die andere 
Seite herübergreifen kann, daß aber 
nicht ß,, sondern a, Deckblatt der pb. 21. Blütenstand von Erodium gruinum. 
dritten Blüte ist. ErcHLER macht ge- Pi beiden dichasialen Seitenbititen 77 und ZI 
gen diese Schraubeltheorie den Ein- 
wand geltend, daß die Blüte II in der Achsel von «a, stehen müßte. Die 
gleiche Forderung könnte man aber auch an seinen Wickel stellen. 
Überdies steht die Förderung von ß, im Einklang mit der Förderung des 
zweiten Blattes im Sproßaufbau. 

Handelt es sich wirklich um ein Dichasium, so muß man an einem 
jungen Blütenstand sehen können, daß Blüte III von I und nicht von II 
ausgeht. Abb.20 zeigt nebeneinander zwei Mikrotomschnitte durch 
einen jungen Blütenstand in verschiedener Höhe. An dem tieferen 
Schnitt ist die Art der Verzweigung deutlich zu sehen. Schließlich treten 
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auch an einem erwachsenen Blütenstand beispielsweise von Erodium 
Mannescavi die beiden Schraubelreihen schon äußerlich deutlich hervor 
und werden von den verwachsenen Vorblättern halbkreisförmig umfaßt. 

Mehr noch als bei den behandelten Gattungen ist bei den Pelargonien 
das Sympodium des Blütenstandes gestaucht und die Bildung einer ech- 
ten Dolde vorgetäuscht. Die Untersuchung zeigt, daß auch diesmal der 
Aufbau von einem ungleich geförderten Dichasium ausgeht, und zwar 
in gleicher Weise bei wenig- wie bei reichblütigen Infloreszenzen. Die 
beiden Vorblätter der Gipfelblüte (a, und ß,) bilden mit den beiden Vor- 
blättern der Seitenblüten einen geschlossenen Hochblattkranz, der zu- 
meist den ganzen Blütenstand einschließt und an der Basis verwächst. 





Abb. 22. Schnitt durch einen Blütenstand mit Seitenknospe von Pelargonium carnosum. 
a—d=Laubblattspreiten, S=Stipel, K= Knospe. 
Die Vorblätter a, und ß, folgen in ihrer Stellung und Anordnung genau 
der zweizeiligen Blattstellung des Sprosses. Würde also der Sproß vege- 
tativ weiter wachsen, so trate an Stelle von a, dasnächste Laubblatt auf 
(Abb. 22). Es könnten daher mit größerer Berechtigung als bei den Ge- 
ranien hier die Vorblätter der beiden ersten Seitenblüten als Stipeln von 
a, und ß, aufgefaßt werden. Bei dem stark gestauchten sympodialen 
Wuchs, der bei der Bildung des Blütenstandes zutage tritt, kommt es 
nicht vor, daß z. B. a, und ß, als Vorblätter von Blüte 2 am Blütenstiel 
emporwachsen. Auch sind die sehr häufig sterilen Vorblätter B,, und 
B2 eher größer als kleiner wie anzunehmen wäre. Gleichwohl kann an dem 
Vorblattcharakter dieser Hochblätter kein Zweifel bestehen. Selbst an 
ausgewachsenen Blütenständen ist sehr häufig zu sehen, daß die Vor- 
blätter der Gipfelblüte größer sind und mit ihren Rändern die anderen 
umgreifen, daß sie also weiter außen stehen. An jungen Stadien tritt dies 
noch deutlicher hervor (Abb. 23 und 24) und es ist zu beobachten, wie an 
den dichasialen Seitenblüten zunächst die beiden Vorblätter und dann 
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erst die Blüten entstehen, die ja sonst keine eigentlichen Deckblätter 
hätten, während später auftretende Blüten wieder solche besitzen können. 

Daß auch bei Pelargonium die Laubblätter zu Hochblättern rück- 
gebildet werden können, ist an dem Beispiel von Pelargonium tomentosum 
gezeigt worden. 

Nach diesen vorläufigen Bemerkungen über Stellung und Charakter der 
Hochblätter sei im einzelnen eine Reihe von Blütenständen vorgeführt. 
Die Diagramme ergeben sich zum Teil beim Präparieren, zum Teil stellen 
sie Mikrotomschnitte durch die Blütenstände dar. Den Ausgangspunkt 
sollen wenigblütige Formen bilden. Dem Blütenstand liegt also wie bis- 
her ein Dichasium zugrunde: die 
erste Seitenblüte ist wieder der 
Gipfelblütehomodrom, die zweite 
Seitenblüte antidrom, nur ent- 
steht jetzt die erste Blüte im er- 








Abb.23. Pelargonium grandiflorum. Präparier- Abb.24. Pelargonium saniculaefolium. Schnitte 
ter jungerBlütenstand. Laubblatt a zum größten durch einen Blütenstand in verschiedener Höhe. 
Teil entfernt, K = Knospe. 1. Kelchblatt schraffiert. 


sten Vorblatt, das also mit « zu bezeichnen ware und nicht wie bisher 
mit 8. Die Förderung und die damit verbundene Asymmetrie des Blüten- 
standes ist schon im jüngsten Stadium zu erkennen. Die beiden Seiten- 
blüten haben wieder je zwei Vorblätter, von denen zunächst nur die 
einen — sie sollen als a bezeichnet werden — die nächsten Blüten tragen 
(Abb. 23). Die anderen bleiben vorderhand steril. Pelargonium grandi- 
florum bildet sehr oft nur die drei Blüten des Grunddichasiums aus. — 

Die Blüten entstehen bisher alternierend mit der Plusseite beginnend 
auf der einen und auf der anderen Seite genau wie bei Erodium, wo diese 
Anordnung den Anschein eines Wickels erweckt; bei Pelargonium ist die 
wahre Entstehung aus dem Dichasium ohne weiteres ersichtlich. Auch 
kann in dieser Entstehungsfolge leicht dadurch eine Änderung eintreten, 
daß die Blütenbildung in der geförderten Seite schon weiter fortgeschrit- 
ten ist, ehe sie in der geminderten einsetzt. 

Tritt auf der geförderten Seite eine weitere Blüte auf, so kommt sie 
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zwischen die beiden schon vorhandenen Seitenblüten der geförderten 

Hälfte zu stehen. Die Anordnung wird dann wickelig (Abb. 24 und 25). 

Diese Wickelbildung kann an beiden dichasialen Ästen weiter fort- 
A schreiten. 

Die weitere Entwicklung 
zu mebrblütigen Inflores- 
zenzen geht indes meist so 
vor sich, daB zunächst auf 
der Plusseite auch das 
zweite Vorblatt der Blüte 
II fertil wird, daß also hier 
ebenfalls ein Dichasium 


auftritt, das sich in der 
gleichen Weise wie das pri- 
2) mare in Wickeln weiter ver- 


zweigt (Abb. 26). Günstige 
Beispiele hierfiir bieten u. a. 
die Blütenstände von Pelargonium biflorum (Abb. 27). Dabei ist zu be- 
achten, daB die jiingsten Bliiten sehr oft keine Deck- und Vorblatter be- 
sitzen. Abb. 28 zeigt 
einen Bliitenstand von 
Pelargonium ficoides, 
wo sie vorhanden sind, 
nur zum Teil auch ver- 
wachsen. Ahnliche An- 
ordnungen finden sich 
bei Pelargonium pelta- 
tum. An dem Quer- 
schnitt in Abb. 29 
durch einen Zonale- 
Blütenstand sind die 
Bliiten der geminder- 
ten Seite zu einer 
Schraubel angeordnet, 
soweit sich das aus 
dem Alter erschlieBen 
läßt. — Da die Anord- 
Abb. 26. Pelargonium zonale. Junger Bliitenstand. Das zweite nung der Vorblätter 


Vorblatt der Blüte 2 ist nicht ausgebildet. + 

ziemlich unregelmäßig 

ist und durchweg das Sympodium auf ein Minimum gestaucht ist, ist die 
Anordnung der Größe nach die einzige Möglichkeit, ihre Entstehungs- 


ı In dieser und den folgenden Abbildungen sind die Einzelblüten der besseren 
Übersicht halber nach ihrer ungefähren Entstehungsfolge einheitlich beziffert. 





Abb. 25. Pelargonium radula. Präparierter junger 
Blütenstand. 
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folge zu erschließen. Der Vergleich möglichst vieler Beispiele zeigt aber, 
daß der Aufbau ziemlich gleich bleibt und sich auch vielblütige Inflores- 
zenzen zwanglos von dem dichasialen Grundschema ableiten lassen. Das 
gilt auch für den Einwand, daß man die Blütenstände durch Ausbil- 
dung eines Polychasiums erklären könnte. 


ad 


a b 
Abb, 27a und b. Schnitte durch zwei junge Blütenstände von Pelargonium biflorum. 


DaB auch vielblütige Infloreszenzen unmittelbar aus dem Grund- 
dichasium hervorgehen können, zeigen Schnitte durch fünfzehn- bis 
zwanzigblütige Infloreszenzen von Pelargonium zonale (Abb. 30 und 31). 


Es bilden sich besonders an der 

Plusseite immer neue Dichasien 

aus. — Verläuft die Verzweigung 

hauptsächlich durchWickel, also 

strahlenmäßig nach außen, so ~~ 

hat das zur Folge, daB sich die 

blühende Zone mehr und mehr EZ 

auf die Peripherie beschränkt, 

während die Mitte aus abgestor- Abb. 28. Pelargonium ficoides. 

benen Blüten besteht, was sich 

in der Tat an manchen Blütenständen beobachten läßt. Gewöhnlich wird 

diesaber durch die Ausbildung von Dichasien und Schraubeln, die auch der 

Mitte immer wieder junge Blüten zuführen, vermieden. — Beachtenswert 

ist, wie auch bei größeren Blütenständen die einseitige Förderung scharf 

ausgeprägt ist. In Abb. 31 nimmt die geförderte Seite fast den ganzen Blü- 

tenstand ein. Die zweite Seitenblüte des primären Dichasiums entsteht erst 

ungefähr an zehnter Stelle und hat nur eine Seitenblüte hervorgebracht. 
Selbstverständlich handelt es sich bei den zuletzt angeführten Bei- 

spielen um noch relativ junge Blütenstände von Pelargonium zonale, in 
Planta Bd. 9. 47 

















Abb. 29. a Schnitt durch einen jungen Blütenstand von Pelargonium zonale. b Der gleiche 
Blütenstand tiefer geschnitten. 





Abb. 30. a Schnitt durch einen Blütenstand von Pelargonium zonale mit ausgeprägter 
Wickeltendenz. b Der gleiche Blütenstand auf einem tieferen Schnitt. 
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denen die Blütenbildung 
noch langenichtabgeschlos- 
sen ist. Auf den weiteren 
Ausbau soll indes nicht ein- 
gegangen werden, nur auf 
einen Punkt sei noch ver- 
wiesen, der bei Geranium 
bereits erwähnt wurde, bei 
den Pelargonien aber be- 
sonders ausgeprägt ist: zu- 
weilen wächst eine einzelne 
Blüte wieder zu einem Blü- 
tenstand aus. Bei manchen 
Formen ist das fast regel- 
mäßig der Fall, so daß der 
Gesamtblütenstand den 
Eindruck einer zusammen- „,, 31. Tietster Schnitt aus einer Schnittserie durch einen 
gesetzten Dolde erweckt. stark asymmetrischen Blütenstand von Pelargonium zonale. 
Diese Teilblütenstän- 
de bleiben manchmal 
sehr klein, können 
aber auch zu recht 
beträchtlicher Größe 
heranwachsen und an 
ihrer Basis wohl ent- 
wickelte Laubblätter 
austreibenlassen (Ab- 
bild. 32). 

Damit sind nur 
ein paar Beispiele aus 
dieser formenreichen 

Gattung herausge- 
griffen. Eine einge- 
hende Behandlung 
liegt nicht im Rah- 
men dieser Arbeit. Es 
sei daher mit diesem 

kurzen Überblick 
über die Pelargonien 
die Untersuchung der 
Blütenstände abge- 
schlossen. 








Abb. 32. Pelargonium zonale. Infloreszenz mit vegetativ 


ausgewachsenen Blüten. 
47* 
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IL Krümmung und Asymmetrie der Kotyledonen. 

Im folgenden soll von der Entwicklung der jungen Keimpflanzen die 
Rede sein, vor allem von den Kotyledonen. Die Keimblätter der Gera- 
nien sind charakteristisch nierenförmig gestaltet und setzen sich aus zwei 
ungleichen Hälften zusammen. Die Mittelrippe wächst in eine kleine 
Spitze aus, und auch der Blattrand weist manchmal eine Gliederung auf. 
So sindz. B. die Keim- 
blätter von Gerani- 
um albanum deutlich 
eingekerbt (Abb. 33). 
Das Gleiche gilt für 
Geranium bohemicum, 
was schon von Lin- 
N& beobachtet wurde: 
radice annua a pluri- 
bus similibus differt, 
ab omnibus autem 





Abb.33. Keimblatt von _Abb.34. a—d Keimlinge von Erodium Mannescavi in verschiedenem 
Geranium albanum. Alter. e= Abgetrenntes Keimblatt von der Seite. 


Kotyledonen von Erodium. Die Einschnitte sind stärker vertieft und 
treten an der Plusseite oft in Zweizahl auf. 
Außer der Asymmetrie ist zu bemerken, daß die geminderte rechte 
Blatthälfte gefaltet ist, vor allem im jungen Zustande, und sich erst im 
Laufe der weiteren Entwicklung glättet. Die Faltung ist bedingt durch 
eine gerollte Lage der Kotyledonen im Samen. Die Asymmetrie der 
Keimblätter ist demnach nicht dorsiventral, sondern gedreht, d. h. die 
Plusseite des einen liegt der Minusseite des anderen gegenüber. Im Gegen- 
satz dazu sind oft die gegenständigen Stengelblätter deutlich dorsiventral 

asymmetrisch. Auf diesen Gegensatz hat bereits WYDLER verwiesen. 
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Lussock (11) bringt die beschriebene Asymmetrie mit der gerollten 
Lage in Beziehung, die ihrerseits durch die Raumverhältnisse im Samen 
bedingt sei. Danach hätte die innere Seite im Samen weniger Raum zur 
Verfügung, um sich in gleicher Weise wie die äußere entwickeln zu kön- 
nen, und bliebe daher kleiner. WANGERIN führt diese Begründung als 
allgemein gültig an und beruft sich dabei mit wenig Glück auf GoEBEL; 
denn gerade GOEBEL hat an der angeführten ? 
Stelle in den ,,Entfaltungsbewegungen‘ (5) aus- 
drücklich gegen diese Auffassung Stellung ge- 
nommen: „Die Kotyledonen sind asymmetrisch 
bevor sie sich rollen und rollen sich zu einer 
Zeit, in der der Embryo (abgesehen vom Em- 
bryoträger) noch ganz frei liegt. Die Raumver- 
hältnisse kommen zunächst nicht in Betracht. 
Erst später werden die Kotyledonen in der von 
ihnen eingenommenen Stellung so auseinander- 
gerückt, wie wir es in reifen Samen finden“ 
(siehe Abb. 34 und 35). 

Eine ausführliche Behandlung und entwicklungsgeschichtliche Prü- 
fung ist durch HEGELMAIER (7) erfolgt. Auf einige seiner Feststellungen 
sei im folgenden Bezug genommen. — Die Krümmung der Kotyledonen 





Abb. 35. Keimblätter von 
Geranium pratense. 





Abb. 36. Querschnitte durch Samen von a Geranium pratense, b Erodium gruinum, 
ce Pelargonium malvaefolium. 


beschränkt sich anscheinend in unserer Familie auf die einheimischen 
Gattungen Geranium und Erodium. Ob und wie weit sie bei Pelargonium 
verbreitet ist, ist aus der Literatur nicht ersichtlich, ich selbst habe nur 
wenig ausgereifte Samen untersucht. Bei diesen waren die Keimblätter 
inkumbent gelagert und wiesen keine Krümmung auf. Auch die äußere 
Form ist anders. Die Blätter sind nämlich oval und werden annähernd 
symmetrisch von der Blattrippe geteilt. Die Pelargonien sollen daher bei 
den weiteren Betrachtungen außer acht gelassen werden. Auch auf die 
Verschiedenheiten der einzelnen @eranium- und Erodium-Arten soll 
nicht weiter eingegangen werden. 

Einheitlich ist die Richtung der Krümmung. Sie ist immer rechts- 
wendig, d. h. die von außen betrachtet rechts liegenden Ränder sind die 
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deckenden, wie aus Abb. 36 hervorgeht. AuBerdem ist zu sehen, daB die 
Lage der Keimblätter hier nur scheinbar inkumbent ist. Faßt man den 
Mittelnerv ins Auge, so ergibt sich eine wenigstens annähernd akkum- 
bente Lagerung, und zwar liegen die Blattstiele fast genau akkumbent, 
während der Blattnerv mehr und mehr nach oben zu in eine schiefe, der 
imkumbenten Stellung genäherte Lage gelangt, was sich äußerlich in der 
Asymmetrie des Blattes kundgibt. — Ferner sind in der gleichen Ab- 
bildung Schnitte durch Geraniwm- und Erodium-Samen gegenüber ge- 
stellt, wodurch der Unterschied beider Arten deutlich hervortritt: bei 
Geranium sind die beiden Keimblätter gleichmäßig entwickelt und die ein- 
gekrümmten Hälften werden in gleicher Weise von den anderen umfaßt; 
bei Erodium wird nur der eingekriimmte Teil des einen Keimblattes von 

en dem anderen umfaßt, der andere legt sich dem Hy- 


i gg 
AD DD & 
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Abb. 37a—c. u durch Keimblätter von Geranium pratense in verschiedenem Alter und 
in verschiedener Höhe. Stellen mit gefördertem Wachstum sind mit + bezeichnet. 


Die ganze Anordnung ist bedingt durch ungleiches Wachstum der 
Kotyledonenhälften. Das wird von HEGELMAIER richtig betont. Wie 
sich dieses im einzelnen äußert, geht aus seiner Darstellung nicht sehr 
klar hervor. Auch wird eine befriedigende Erklärung für diesen Vorgang 
nicht gegeben. HEGELMAIER begnügt sich mit der Feststellung, daß eben 
„Pflanzenteile vorliegen, denen ein in der Organisation begründeter 
Gegensatz von rechts und links innewohnt“. Darin liegt aber schließlich 
der Begriff der gedrehten Asymmetrie. — Ist ganz allgemein bei den 
beiden Kotyledonen der eine Rand, z. B. der rechte, gefördert, so kann 
dadurch eine Drehung verursacht werden. Das ist z. B. der Fall bei den 
Keimblättern von Fagopyrum. Bei den Geranien liegen die Dinge in- 
sofern weniger einfach, als nicht immer die eine Seite die geförderte bleibt 
(Abb. 37a—e zeigt Schnitte durch die Kotyledonen in verschiedenen 
Altersstufen. Abb. 37b ist natürlich schwächer vergrößert als a, und c 
wieder schwächer als b. Die Schnitte sind in verschiedener Höhe durch die 
Keimblätter gelegt). Dabei ist zu sehen, daß die Wachstumsförderung 
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periodisch die eine und dann wieder die andere Seite erfaBt, also gewisser- 
maßen hin- und herpendelt. Schon in Abb. 37a muß eine Asymmetrie 
angenommen werden, und zwar eine Förderung der linken Seite, die das 
seitliche Auseinanderweichen der Keimblattstiele bedingt, wenn auch 
äußerlich eine solche kaum festzustellen ist, da sich die Asymmetrie über- 
haupt auf die Blattspreiten beschränkt. Deutlich ist aber dann in den 
oberen Partien die Förderung der beiden rechten — später inneren — 
Seiten, die auch im nächsten Stadium (Abb. 37b) noch andauert und 
eine frühzeitige Entwicklung der inneren Hälften zur Folge hat. Nun 
ergreift die Förderung die linke Seite, die zu der umfassenden Hälfte wird. 
Zuletzt wird dann nochmal der rechte Teil erfaßt und die umgeschlagene 
Hälfte vollends ausgebildet. 

Durch die Annahme einer solchen Pendelsymmetrie würden zunächst 
in der Hauptsache nur die temporären Wachstumsunterschiede gedeutet 
werden können, nicht aber die Krümmungserscheinungen. Aber auch sie 
können verständlich gemacht werden, wenn wir annehmen, daß diese 
Wachstumsänderung hauptsächlich auf der Unterseite stattfindet. Es 
wird z. B. um den letzten, besonders klaren Fall herauszugreifen, im 
Stadium von Abb. 37b eine plötzliche Wachstumshemmung der bisher 
geförderten inneren Teile auf der Unterseite eine scharfe Einkriimmung 
nach außen zur Folge haben, ebenso eine in Wechselwirkung damit 
stehende Förderung der unteren Teile der äußeren Hälfte eine konvexe 
Ausbiegung nach außen, wie sie tatsächlich eintritt. 

Jedenfalls handelt es sich bei der Ausbildung der Kotyledonen um 
innere autonome Wachstumsvorgänge, die auf die Kotyledonen selbst 
beschränkt sind und sich in den übrigen Teilen der Pflanze (Blattstiel, 
Hypokotyl) nicht bemerkbar machen. Noch viel weniger werden sie 
irgendwie durch die Umgebung beeinflußt. Nur bei.Erodium gruinum 
hat HEGELMAIER einen Zusammenhang der Wuchsform mit den Raum- 
verhältnissen festgestellt. Diesen kommt aber auch hierbei nur eine über- 
formende Wirkung zu. 


II. Die „Stützblätter‘ von Geranium Robertianum. 


Nach der Keimung streckt sich das Hypokotyl bei Geranium 
Robertianum oft zu bedeutender Länge. Eine Beziehung zwischen der 
Länge des Hypokotyls und dem Längenwachstum der Kotyledonenstiele, 
wie sie LUBBock feststellen zu können glaubte, besteht sicher nicht. 
Die Länge des Hypokotyls, die normalerweise 1,5 —4 cm beträgt, kann 
durch entsprechende Bedingungen bis auf 8 und 9 cm gesteigert werden, 
was sich indes für die-weitere Ausbildung der Kotyledonen und der Blatt- 
rosette immer hemmend auswirkt. 

Während die Pflanze sich ordnungsgemäß weiter entwickelt und ihre 
Blattrosette ausbildet, setzt der gestauchte Stamm die senkrechte Rich- 
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tung des Hypokotyls fort. Nach einiger Zeit biegen sich die Keimblät- 
ter nach unten durch, so daß schließlich die Spreiten den Boden be- 
rühren. Erreicht dagegen das Hypokotyl eine größere Länge (über 
1,5 cm), so können die Keimblätter den Boden nicht mehr erreichen, weil 
einerseits der Winkel der Durchbiegung noch nicht groß genug ist und 
andererseits die Länge der Keimblattstiele oft gar nicht ausreichen würde. 
Die Last der Blattrosette wird infolgedessen plötzlich zu groß und die 
Pflanze kippt um. Das Hypokotyl legt sich dem Boden an. Die Blatt- 
rosette aber kommt auf einen der beiden Kotyledonen zu liegen und 
stützt sich auf ihn. 

Dieser Vorgang kann wohl auch bei vielen anderen Keimpflanzen be- 
obachtet werden und verdiente vielleicht wenig Beachtung, wenn er uns 
nicht das Verständnis für das Zustandekommen der bekannten ,,Stiitz- 
blätter‘‘ von Geranium Robertianum liefern würde. Der Ausdruck wurde 
von NEGER (13, 14) in einer Arbeit „über Blätter mit der Funktion von 
Stützorganen‘“ geprägt und ist seither von der Literatur übernommen 
worden. 

Bei den Keimblättern ist diese „Stützfunktion‘‘ im allgemeinen noch 
wenig ausgebildet, d. h. die Abwärtsbewegung setzt verhältnismäßig spät 
und langsam ein. Dagegen tritt sie bei den nunmehr folgenden Laub- 
blättern schön zutage: nach den Kotyledonen biegt sich das erste Blatt 
nach abwärts, bald darauf das zweite und der Entstehungsfolge nach alle 
übrigen Blattpaare. Die Blätter sind dabei zunächst noch frisch und 
assimilieren noch kräftig. Die Spreite wird sogar eigens durch eine Krüm- 
mung des oberen Teiles des Blattstieles in eine geeignete horizontale Lage 
gebracht. Aber schließlich stirbt die Spreite langsam ab. Der Blattstiel 
hat sich inzwischen immer weiter nach unten gebogen und steht schließ- 
lich mit seiner abgestorbenen Spitze stelzenartig am Substrat auf. Der 
Blattstiel hat also von Anfang an eine Drehung nach unten um 180° voll- 
führt und stirbt nun ebenfalls ab. Unterdessen haben längst die nächst- 
folgenden Blätter den Boden erreicht, und der Vorgang wiederholt sich 
von neuem. Die Achse der Pflanze bleibt dabei keineswegs gerade auf- 
recht, sondern neigt sich, da sich der Schwerpunkt im Sinne der sich ent- 
faltenden Blattrosette verschiebt, nach verschiedenen Richtungen. Die 
Pflanze stützt sich dabei infolge mangelnder Standfestigkeit auf das jeweils 
zugrunde liegende Blatt. 

Das sich entfaltende rosettenartige Sproßsystem ist demnach das 
Agens und nicht die unteren Blätter, wie NEGER annimmt. Später freilich, 
wenn allmählich ein wahres Stelzengerüst von abgestorbenen Blattstielen 
zustande gekommen ist, kann die Achse unverändert bleiben, und es wird 
tatsächlich der Eindruck erweckt, daß die Pflanze auf diese Weise ge- 
stützt wird, und von der Beobachtung an alten Pflanzen geht ja auch 
NEGER tatsächlich aus. 


Untersuchungen über die Geraniaceen. 711 


Kehren wir zu dem Fall zurück, wo das Hypokotyl durch die Last des 
Sprosses zur Erde gedrückt wird (Abb. 38), so beobachten wir dabei weiter, 
daß sich beim Sproß ein negativer Geotropismus bemerkbar macht und 
ihn wieder in aufrechte Lage zu bringen sucht. Die Primärblätter und 
das ganze übrige Sproßsystem richten sich nach oben. Die Kotyledonen 
behalten ihre ursprüngliche Lage unverändert bei, biegen sich höchstens 
weiterhin leicht nach unten durch und sterben schließlich gleichmäßig ab. 
Das eine Keimblatt, auf das sich die Pflanze gestützt hat, zeigt nicht 
den geringsten Unterschied von dem anderen, das frei in die Luft ragt. 

Der gleiche Vorgang kann an einer älteren Pflanze hervorgerufen 
werden, die auf gleiche Weise in eine schiefe Lage gebracht worden ist. 
Das Blattpaar setzt die Abwärtsbewegung, wenn sie vorher bereits ein- 
getreten war, weiter fort, wäh- 
rend der Sproß vom nächsten 
Knoten an sich nach aufwärts 
biegt. Von den beiden Blättern, 
die von dieser Krümmung nicht 
mehr erfaßt werden, wird das 
eine, das in die Neigungsrichtung 
fällt, sich steil nach unten rich- 
ten, das andere ebenso steilnach 
oben, da ja der Winkel mit dem 
Hypokotyl immer gleich bleibt 
und sich mit der weiter fort- 
schreitenden Abwärtsbewegung Abb. 38. Keimpflanze von Geranium Robertianum 
für beide Keimblätter gleich. “““*"** "32, cinen Kempt u den Stiel 
mäßig verringert. — Hat man 
den Versuch an einer eingetopften Pflanze vorgenommen und das Hypo- 
kotyl dabei zweckmäßig auf den Topfrand aufgelegt, so wird man beob- 
achten können, daß das nach oben gerichtete Blatt seine Drehung um 180° 
ungehemmt vollenden kann. Das nach unten gestreckte dagegen wird 
bald an den Topfrand auftreffen und schließlich federnd angepreßt wer- 
den, da die im Wachstum der Pflanze begründete Abwärtsbewegung hier 
ein Hindernis vorfindet (Abb. 39). 

Die angeführten Versuche hat schon NEGER ausgeführt und be- 
schrieben, doch konnte er sie miteinander nicht in Beziehung bringen, da 
er nur immer das eine (untere) Blatt im Auge behielt, auf das sich die 
Pflanze zufällig aufstützt. — Sorgt man dafür, daß das Hypokotyl wieder 
eine horizontale Lage einnimmt, ohne den Boden zu berühren, und daß 
außerdem die älteren Blätter ihre Abwärtsbewegung ungestört vollziehen 
können, so werden schließlich die absterbenden Stiele dieser ,,Stiitz- 
blätter‘‘ in horizontaler Lage frei in die Luft ragen. Der gleiche Vorgang 
vollzieht sich in der Natur an den stengelständigen Blättern. 
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Die ganze Bewegung ist, wie sich aus allem ersehen läBt, eine Alters- 
erscheinung. Sie wird durch epinastische Wachstumsvorgänge bewirkt. 
Sie wird beschleunigt durch Entfernen der älteren Blätter oder ihrer 
Spreiten. Ebenso bewirkt eine vorsichtige Zugabe von Narcoticis (Leucht- 
gas, Äther, Chloroform u. a.) eine solche Abwärtsbewegung !. — Schneidet 
man außerdem die Pflanze unterhalb der Kotyledonen ab und setzt sie 
in eine Schale mit Wasser, so richtet sie sich innerhalb weniger Tage auf 
den Blattstielresten wie auf Stelzen hoch auf. Entfernt man die Knospe 
mit den jüngsten Blättern, so kann man den Eintritt neuer Blätter in 
die Bewegung verzögern. 

Berührungsreiz und Schwerkraft 
spielen nach alledem keine Rolle und 
es ist wohl verständlich, daß die dar- 
auf hinzielenden Versuche NEGERs 
negativen Erfolg haben mußten. — 
Wie schon NEGER hervorhebt, sind 
es immer die älteren Blätter, die die 
Bewegung ausführen. Wenn man 
z. B. an einem jüngeren Blatt die 
Spreite entfernt, so wird sein Blatt- 
stiel sich erst nach einiger Zeit, wenn 
das Blatt ein gewisses Alter erreicht 
hat, nach abwärts biegen. Es ist aber 
auch klar, daß ältere Blätter immer 
einen veränderten anatomischen Bau 
besitzen, daß sie mehr Festigkeits- 
gewebe entwickeln, mehr Gerbstoff 

Abb. 39. Junge Pflanze von Geranium und vielleicht auch mehr Stärke be- 

a = sitzen. Daß es sich dabei um Statoli- 

thenstärke handelt, ist sicher nicht 
anzunehmen, da ja, wie gezeigt wurde, bei horizontaler Lagerung des 
Hypokotyls der nach unten zu liegen kommende Blattstiel rein äußerlich 
betrachtet, sich nach oben bewegt. Selbstverständlich ist die starke Aus- 
bildung von Festigkeitsgewebe in den älteren Blättern eine Eigenschaft, 
die von Bedeutung ist, weil sie ihrerseits wieder deren langsames Ab- 
sterben zur Folge hat. Aber sie findet sich an allen älteren Blättern. 
Eine Differenzierung der Blätter tritt also nicht ein. 

Darin liegt auch der Unterschied gegenüber anderen Arten, z. . B. Gera- 
nium macrorrhizum, deren Blätter sich in gleicher Weise nach abwärts 
biegen, die nur frühzeitig absterben und daher nicht zu stützen vermögen, 





1 Eingehende Versuche dieser Art wurden zuletzt von ScHwArTz (18) an 
Lamium angestellt. 


Untersuchungen über die Geraniaceen. 713 


was bei dieser Pflanze vollständig zwecklos wäre, da sie einen verholzten 
über die Erdoberfläche tretenden Sproß besitzt. 

Nicht die Blätter stützen die Pflanze, sondern die Pflanze stützt sich 
auf die Blätter, und diese wiederum erweisen sich hierzu auf Grund einer 
Reihe von Eigenschaften — auch die Abwärtsbewegung ist eine solche — 
als geeignet. Die Pflanze stützt sich, weil sie keinen festen Stand besitzt. 
Bindet man daher das Hypokotyl an einem Stäbchen auf, so treten die 
„Stützblätter‘‘ genau so auf, aber ohne zu stützen. — Es handelt sich 
letzten Endes um eine zweckmäßige Einrichtung, die aber nicht auf einer 
Funktion einzelner Organe beruht, sondern in einer Eigenschaft — oder 
einer Summe solcher — der Pflanze selbst begründet ist, die sie sich zu 
nutze machen kann. 


IV. Die Rotfärbung von Geranium Robertianum 
und ihr Zustandekommen. 


Der Übergang der normalen Laubblätter zu „Stützblättern‘‘ oder 
richtiger der Vorgang des allmählichen Absterbens der Blätter ist fast 
immer mit einer Änderung der Färbung verbunden. Die alten abster- 
benden Blätter und Blattstiele führen kein Chlorophyll mehr und sind 
dafür oft intensiv rot gefärbt. Das Anthozyan, das die Färbung bedingt, 
wird keineswegs neu gebildet, sondern ist an allen oberirdischen Pflanzen- 
teilen ziemlich reichlich vertreten. Es findet sich gelöst im Zellsaft ein- 
zelner Epidermiszellen und außerdem im Innern in der Nähe der Leit- 
bündel. — Die rote Farbe ist auch bei Anwesenheit von Chlorophyll in 
jungen Pflanzenteilen schon äußerlich zu erkennen. Besonders schimmert 
sie an der Blattunterseite deutlich durch 1. 

Während nun bei den jungen Sproßteilen das Rot des Anthozyans 
mehr oder weniger durch den grünen Farbstoff überlagert wird, bleibt es 
in den alten Blättern nach dem Abbau des Chlorophylis einfach zurück 
und das Blatt erscheint rot gefärbt. Das läßt sich in der Tat so beobach- 
ten. Freilich ist dann die Färbung nicht sehr intensiv. Es muß also häufig 
der von Anfang an vorhandene Anthozyangehalt auf irgendeine Weise 
eine Anreicherung erfahren können. Eine solche Anreicherung tritt ein 

1. an alten Sproßteilen, Blättern und Stengeln ; 

2. an ganzen Pflanzen, wenn sie an trockenen Standorten auftreten. 
Im allgemeinen ist ja Geranium Robertianum eine Schattenpflanze, die 
an feuchten und schattigen Standorten mit lockerem Boden vorzüglich 
gedeiht, und deren Blühsproß eine Höhe von :/, m leicht erreichen kann. 
An trockeneren und weniger schattigen Plätzen, an Hecken, Schutt- 


1 Anthozyan findet sich natürlich auch bei anderen Arten und Gattungen 
der Geraniaceen. Doch sollen sich diese Ausführungen auf Geranium Robertianum 
beschränken, wo der Anthozyangehalt besonders groß ist und die Anspruchs- 
losigkeit der Pflanze und ihr häufiges Auftreten Beobachtungen erleichtert. 
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haufen usw. bleibt es viel kleiner. Schließlich trifft man es aber auch 
noch an Felsen und besonders an alten Mauern an. Hier bleibt es noch 
kleiner und nimmt dafür einen fleischigen Wuchs an. Die ganze Pflanze, 
vor allem die fleischigen Stengel sind dabei kräftig rot gefärbt (im 
Schatten solcher Mauern, aus deren Ritzen diese Form hervorsproßt, 
wächst aus lockerem Boden oft die erstgenannte hohe Schattenform. Der 
Vergleich an ein und demselben Standort zeigt den Unterschied am 
besten). — WARMING führt diese sukkulente Form von Geranium Rober- 
tianum als ,,Salzform“ an. Wahrscheinlich handelt es sich aber nur um 
eine Anpassung, die sich leicht in die Schattenform überführen läßt. 

3. Auch die Jahreszeit ist maßgebend für die Rotfärbung. Dabei soll 
weniger an die allgemein zu beobachtende Herbstfärbung gedacht wer- 
den, obwohl sie sich hier natürlich in besonderem Grade auswirkt, als an 
die rotgefärbten Blattrosetten in der kalten Jahreszeit, die im kommen- 
den Frühjahr wieder zu ergrünen vermögen. Den Unterschied von 
Herbst- und Winterfärbung hat bereits Mont (12) beschrieben. Wenn er 
dabei jeden Zusammenhang zwischen absterbenden und sich rötenden 
Blättern leugnet, so geht er damit wohl zu weit. Die winterliche Rot- 
färbung ist nur ein Ausdruck des latenten Lebens der Pflanze. Die über- 
winternden Blätter werden im Frühjahr, wenn das Wachstum neu ein- 
setzt, wieder frisch ergrünen. 

4. Schließlich wäre noch die Rotfärbung junger Blütenknospen zu 
erwähnen, die oft besonders kräftig ausfällt. Sie steht im Einklang mit 
der ganz allgemein beobachteten Färbung junger Sproßteile mit mangeln- 
der Assimilation, deren Ursache und physiologische Bedeutung in der 
außerordentlich umfangreichen Literatur über das Anthozyan eingehend 
behandelt wird. 

Uns interessiert hier mehr der wechselnde Anthozyangehalt der ge- 
samten Pflanze und die maßgebenden Faktoren, die die Veränderung be- 
dingen und beeinflussen. Ein solcher Faktor ist natürlich das Licht. Die 
Bedeutung des Lichtes ist längst erkannt. GOEBEL (5) schreibt ihm eine 
begünstigende Wirkung bei der Färbung der Blütenblätter von Digitalis, 
Antirrhinum u. a. zu. Nach Mout (10) ist das Licht ‚nicht bloß eine 
äußere Bedingung zur Entstehung der roten Farbe, sondern seine leb- 
hafte Einwirkung gibt in manchen Fällen zur Erzeugung dieser Farbe 
selbst in kräftig wachsenden Vegetationsorganen Veranlassung“. Dies 
trifft ganz entschieden bei Geranium Robertianum zu. — Auf den Unter- 
schied der verschiedenen Wuchsformen ist bereits hingewiesen worden. 
An der Rotfärbung der Warmrneschen ,,Salzform“ ist das Licht zum 
mindesten fördernd beteiligt. Die Schattenpflanzen führen hingegen 
außerordentlich wenig Anthozyan, und ihre abgestorbenen Blätter werden 
gelb. Die Bedeutung des Lichtes tritt noch besser hervor im Zusammen- 
hang mit anderen Faktoren, die im allgemeinen fördernd wirken: 
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Die Temperatur wirkt, wie die zahlreich ausgeführten Versuche (von 
PoRTHEIM [17] u. a.) zeigen, auf den Anthozyangehalt im allgemeinen 
nicht immer in gleicher Weise. Vielfach wird indes durch niedere Tem- 
peraturen die Rotfärbung verstärkt. TıiscHLer führt Nandina domestica 
an, die auch in den Münchener Gewächshäusern in verschiedenen Exem- 
plaren in Warm- und Kalthäusern gezogen wird und sich im Kalthaus 
kräftig rot färbt. Auch für Geranium Robertianum erwiesen sich tiefe 
Temperaturen als fördernd für die Rotfarbung, aber nur in Verbindung 
mit kräftiger Beleuchtung. Bei den in ungeheiztem Raum (0—6°) am 
Fenster aufgestellten Versuchspflanzen war im Dezember und Januar 
keine Veränderung zu beobachten. Erst Anfang Februar und mit der 
wachsenden Intensität der Sonnenbestrahlung wurden die Blätter schön 
rot gefärbt, besonders an der dem Fenster zugekehrten Seite. — Gleich- 
zeitig wurden aber auch die im Warmhaus bei 15° gehaltenen Pflanzen 
gefärbt, wenn auch viel weniger kräftig. 

Hohe Lichtintensität im Verein mit niederen Temperaturen werden 
von OVERTON (15) auch als Hauptgründe für die besonders starke Rot- 
färbung der Alpenflora ins Feld geführt. Nach GeRTz (2, 3) ist der Antho- 
zyanreichtum der alpinen Pflanzen in hohem Grade eine Folge der Aus- 
trocknung, d. h. die niedere Temperatur wirkt sich physiologisch als 
Trockenheit aus, weil die Aufnahme des Wurzelsystems durch die starke 
Abkühlung des Substrates geschwächt wird. Trockenheit als fördernder 
Faktor macht sich bei Geranium Robertianum ebenso wie das Licht schon 
in den verschiedenen Standorten geltend. 

Die mangelnde Nährstoffaufnahme durch das Wurzelsystem hat nach 
heutiger allgemeiner Annahme zur Folge, daß die Eiweißbildung gehemmt 
wird und dafür diegebildeten KohlehydratealsZucker gespeichert werden, 
der die eine Hauptkomponente für das Glucosid des Anthozyans bildet. 
Eine direkte Zufuhr von Zucker muß also am einfachsten an grünen 
Blättern eine Rotfärbung hervorrufen. OVERTON hat solche Versuche 
zuerst mit Erfolg ausgeführt. Er steckte dabei einfach abgetrennte 
Zweige der Versuchspflanzen in durchschnittlich 2—5% ige Zuckerlösung. 
In gleicher Weise wurde auch bei Geranium Robertianum verfahren. Es 
waren dabei ziemlich hochkonzentrierte Lösungen nötig, um zu einem 
positiven Ergebnis zu gelangen. Bei 10%iger Rohrzuckerlösung trat indes 
nach 48 Stunden eine kräftige Rotfärbung auf, ohne daß das Blatt da- 
durch eine Schädigung erfahren hätte. Im Dunkeln tritt eine solche 
Färbung nicht ein. — Bei diesen Versuchen wurden selbstverständlich 
die entsprechenden Kontrollversuche mit Blättern in destilliertem und 
in Brunnenwasser vorgenommen, wo sich ebenfalls. eine solche Färbung 
nicht zeigte. — Nebenher läßt sich beobachten, daß die Blätter sich 
wochenlang im Wasser vollständig frisch erhalten und an der Basis des 
abgetrennten Blattstieles Wurzeln treiben. 
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Zusammenfassung. 

1. Die Geranien bilden dichasial verzweigte Infloreszenzsprosse aus, 
Haupt- und Achselsprosse enden in Blütenständen. 

Die Blätter des Blühsprosses gehören der vegetativen Ausbildung an 
und sind keine Vorblätter. 

Die dichasiale Verzweigung des Sproßsystems ist einseitig gefördert. 
Dies führt zu einer wickeligen Anordnung, die sich bei den verschiedenen 
Arten früher oder später geltend macht. 

Im extremsten Fall ist der Minussproß von Anfang an unterdrückt, 
ebenso das geminderte Laubblatt. 

Häufig verkümmern die Blütenstände der unteren Knoten. 

Durch verschieden starkes vegetatives Wachstum kann ein Inflores- 
zenzsproß eine vom gewöhnlichen Typ abweichende Ausbildung erfahren. 

Die Infloreszenzsprosse der Erodien werden in gleicher Weise gebildet. 

Die Pelargonien unterscheiden sich durch die Blattstellung und das 
unbegrenzte vegetative Wachstum der Haupt- und Nebensprosse. 

Bei Geranien und Pelargonien können die Laubblätter zu Hoch- 
blättern reduziert werden. 

Der Hochblattkranz der Geranien setzt sich aus den Vorblättern der 
Einzelblüten zusammen. 

Der normal zweiblütige Blütenstand setzt den Aufbau des Inflores- 
zenzsprosses fort und ist als einseitig gefördertes Dichasium mit Wickel- 
tendenz zu betrachten. 

Der Hochblattkranz von Erodium wird ebenfalls aus den Vorblättern 
der Einzelblüten gebildet. 

Der Blütenstand ist ein Dichasium mit zwei anschließenden Schrau- 
belreihen. 

Der Blütenstand der Pelargonien wird gleichfalls von Vorblättern um- 
säumt. Auch hier liegt ein Dichasium zugrunde. Die weitere Verzwei- 
gung erfolgt durch Wickel oder durch weitere Dichasien, die in Wickeln 
und Schraubeln enden. 

Die Einzelblüten der Geraniaceen wachsen zuweilen mehr oder weniger 
stark vegetativ aus. 

2. Die Kotyledonen der Geranien und Erodien sind asymmetrisch 
und gedreht. Die Rollung im Samen ist nicht durch die Raumverhält- 
nisse bedingt, sondern wird durch Verschiedenheiten im Wachstum ver- 
ursacht. 

3. Die Abwärtsbewegung der Blätter ist auf epinastische Wachstums- 
vorgänge in den Blattstielen der älteren Blätter zurückzuführen. Die 
Pflanze macht sie sich zunutze und stützt sich auf die langsam absterben- 
den Blätter und Blattstiele. Eine „Stützfunktion‘ liegt nicht vor. 

4. Die Rotfärbung der SproBteile von Geraniwm Robertianum tritt bei 
Pflanzen an trockenen Standorten und im Winter auffallend hervor. 
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Hohe Lichtintensität, tiefe Temperaturen und Trockenheit wirken för- 
dernd auf den Anthozyangehalt ein. Künstlich kann dieser durch Zu- 
führung von Zucker gesteigert werden. 
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BLÜTEN-BIOLOGISCHE UND -MORPHOLOGISCHE 
BEOBACHTUNGEN. 
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(Göttingen). 
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(Eingegangen am 28. September 1929.) 


In den beiden ersten Abschnitten sind zwei Fälle von Heteranthie 
geschildert, die besonderes Interesse deshalb verdienen, weil in beiden 
die Verschiedengestaltigkeit der einzelnen Blüten durch Resupinations- 
erscheinungen im weiteren Sinne zustande kommt und die relative Lage 
an der Pflanze über die Ausgestaltung entscheidet. Im übrigen stellen 
die beiden beschriebenen Typen sowohl in morphologisch-entwicklungs- 
geschichtlicher wie funktioneller Beziehung entgegengesetzte Extreme 
dar. Es handelt sich ferner um Experimente, die unerwarteterweise die 
Natur selbst anstellte, sodaß der Beobachter sie nur zu finden, abzulesen 
und zu ergänzen brauchte. Im Anschluß daran wird über zwei blüten- 
ökologisch bemerkenswerte Beobachtungen berichtet, zunächst über Aus- 
schaltung eines komplizierten Bestäubungsmechanismus und dabei statt- 
findende Asymmetrieen, dann über die Blütenökologie der größten in 
Europa einheimischen ‚Blüte‘ (Blütenstand von Dracunculus creticus) 
nach Untersuchungen am natürlichen Standort. 


I. Über zweimännige Blüten bei Alpinia und ihr Zustandekommen. 


Feırz MÜLLER fand im Jahre 1884 in Blumenau an Alpinia- Pflanzen, 
die nach späterer Bestimmung mit Zweifel als Formen von Alpinia nutans 
bezeichnet wurden, Blüten mit zwei, statt normal einem Staubblatt, die 
EICHLER beschrieb, während einige Jahre später MULLER selbst über die 
Anordnung dieser abnormen Blüten an der Pflanze berichtete (MÜLLER 
1888). Im Sommer 1929 wurde eine jedenfalls sehr ähnliche Abweichung 
von der Norm im Göttinger botanischen Garten beobachtet und zwar 
an einer unbenannten Pflanze unbekannter Herkunft. Es war zum Teil 
aus äußeren Gründen nicht möglich, die Art einwandfrei zu bestimmen, 
doch dürfte sie ebenfalls dem Formenkreis der Alpinia nutans nahestehen. 

Trotzdem also die Beobachtung nicht ganz neu ist, scheint sie doch in- 
teressant genug, um darüber zu berichten, zumal die Angaben von MÜLLER 
und E1cHuzr ziemlich kurz gehalten und schon vor fast 50 Jahren er- 
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schienen sind, ohne daß die recht instruktiven Blüten abgebildet wurden, 
und weil ferner die Darlegungen über die Ursache des Zustandekommens 
der Abnormität und der auffälligen Regelmäßigkeit ihres Erscheinens an 
ganz bestimmten Stellen der Partialblütenstände kaum richtig sind. Die 
genauere Betrachtung kann auch zu Ausblicken von allgemeinem Interesse 
führen. 

Der Aufbau der Zingiberaceenblüten kann hier im ganzen als bekannt 
vorausgesetzt werden. Man kann sie von radiären vollzähligen Liliaceen- 
blüten ableiten durch Auftreten ausgesprochener Dorsiventralität und 
Reduktion, dokumentiert z. B. bei Alpinia durch sehr schwache Aus- 
bildung des äußeren Staubblattkreises in Form kleiner Staminodien, von 
denen das abaxiale sogar gewöhnlich völlig fehlt und durch Umbildung 
der beiden abaxialen inneren Staubblätter zu großen petaloiden Stami- 
nodien, die zum Labellum, dem Hauptschauapparat der Blüte, ver- 





Abb. 1. Links Diagramm der normalen Alpinia-Blüte (normales Zingib diagramm). Rechts 
in gleicher Orientierung Diagramm der 2-männigen Alpinia-Blüten. 





wachsen. Schwächer ausgeprägt ist die Dorsiventralität auch in Kelch 
und Krone, vor allem durch Größenunterschiede (vgl. Abb. 1). Die nor- 
male Blüte besitzt eine ganz ausgesprochene adaxiale Plushälfte und eine 
abaxiale Minushälfte. Erstere ist charakterisiert durch den sehr tiefen 
Schlitz zwischen den paarigen Kelchblättern, deutlich größeres unpaares 
Petalum, Ausbildung der paaren äußeren Staubblätter wenigstens als 
Staminodien, des unpaaren inneren Staubblattes als einzigen fruchtbaren. 
Demgegenüber sind an der Minusseite die Kelchbuchten viel weniger tief, 
die Petalen schmäler, das äußere Staubgefäß in der Regel überhaupt ab- 
ortiert, die inneren zu Staminodien geworden (mögen sie auch durch 
Größe und Auffälligkeit das adaxiale fruchtbare weit übertreffen, so sind 
sie zweifellos gegenüber diesem als Minusausbildung zu bezeichnen). Der 
Fruchtknoten allein ist wenigstens annähernd radiär. Im Raume steht das 
fruchtbare Staubgefäß median oben, die durch das Labellum bezeichnete 
Minusseite also nach unten (Abb. 2 u. 3). 

An dem beobachteten Blütenstand waren nun nur die ersten Blüten 

Planta Bd. 9. 48 
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der wickeligen Partialblütenstände derart nach Art des normalen Zingi- 
beraceentyps gestaltet und orientiert. Von 14 Partialinfloreszenzen waren 
3 einblütig, an den 10 zweiblütigen war in 8 Fällen die zweite Blüte in der 
zu besprechenden Weise abnorm-zweimännig, welche Eigenart bei keiner 
der ersten Blüten auch nur andeutungsweise sich zeigte, an einem dreiblü- 
tigen Teilblütenstand war nur die zweite Blüte in gleicher Weise abnorm. 

Bei flüchtiger Betrachtung scheinen die beiden Blütenformen (abge- 
sehen von der Staubblattzahl) nicht allzu verschieden zu sein, auch nicht 





Abb. 2. Normale Alpinia-Blüten. 


in bezug auf Orientierung im Raura, besonders gekennzeichnet durch die in 
beiden Fällen median unten angeordnete große Unterlippe. Aber man 
erkennt dann sofort, daß trotzdem eine Art Umkehrung des ganzen Bau- 
planes stattgefunden haben muß; denn bei abnormen Blüten stehen 
zwei Petalen seitlich-symmetrisch nach oben, bei den normalen nur eines, 
und zwar median (vgl. Abb. 2 und 3). Das beweist, daß eine tiefgreifende 
Umstelfüng in der Ausbildungsweise der einzelnen Anlagen stattgefunden 
haben muß. Achtet man nun auf die Stellung der einzelnen Blüten- 
organe einerseits relativ zueinander, andererseits im Raum, so drängt sich 
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fofort eine Hypothese auf: Die abnormen Blüten sind invers (gedreht um 
1800) angelegt, die Schwerkraft (oder ein anderes ihr parallel wirkendes 
Agens) also bewirkt ohne Rücksicht auf die diagrammatische Anordnung 
einer Organanlage innerhalb der Blüte, in welcher Weise, ob nach Art der 
Plus- bzw. Minusseite des betreffenden Blütenkreises, die Ausbildung er- 
folgt. Oder mit anderen Worten: Die relative Orientierung einer Blüten- 
anlage zur Pflanze bestimmt nur den Ort der Entstehung der Primordien 
der einzelnen Blütenglieder, die damit natürlich auch im Raum eine be- 
stimmte Lage zueinander erhalten, die Schwerkraft oder dergleichen aber 
wirkt auf das so räumlich fixierte Gebilde ein und bestimmt ihrerseits, 
welche der in einem bestimmten Blütenkreise möglichen Gestaltungen 
realisiert wird. Trifft das zu, so könnte man im Idealfall folgendes er- 
warten (wir drehen also das theoretische Diagramm um 180°): Der tiefe 





Abb. 3. Alpinia-Blüten mit 2 Staubgefäßen. 


Kelchschlitz liegt im Raume nicht mehr oben median, sondern zu beiden 
Seiten des oberen Kelchzipfels oben seitlich; im Blütenblattkreis ist 
nicht mehr eines gefördert, sondern die beiden, die nun nach oben stehen; 
im äußeren Staubblattkreis wird das bisher unterdrückte unpaarige Glied, 
das ja jetzt in die induzierte Plusseite kommt, in Erscheinung treten ; im 
inneren Staubblattkreis werden die normal unten stehenden, zum La- 
bellum bestimmten Anlagen nach oben wandern und fertil werden, das 
unpaare aber petaloid und vielleicht eine Art Unterlippe bilden. Der 
Befund an allen zweimännigen Blüten stimmt damit ganz überraschend 
überein, abgesehen vom Kelch. 

a) Im Kelch ist die Dorsiventralität in erster Linie ausgedrückt durch 
die tiefere Bucht zwischen den unpaaren Sepalen, die hier bis 2/; der 
Kelchlänge erreicht, während die beiden anderen Buchten nur etwa bis 
1/4 dieser Tiefe eindringen. In der normalen Blüte liegt die tiefe Bucht 
nach oben, in der abnormen nach unten, bleibt also in ihrer diagrammati- 
schen Lage. 

48* 
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b) In der normalen Blüte weicht das obere mediane Blütenblatt nur 
durch seine GrôBe etwas von den anderen ab, z. B. Länge 21 mm, Breite 
8,5 mm gegen 19 mm bzw. 6 mm. In der zweimännigen Blüte kommen 
die unpaaren Petalen in die geförderte obere Hälfte und sind nun etwas 
größer: 22 x8,5 gegen 22 x5,5 mm des jetzt unten liegenden unpaarigen. 
Auch diese kleinen Unterschiede sind durchweg vorhanden. 

c) Die beiden adaxialen äußeren Staubblätter sind in der normalen 
Blüte als etwa 5—-9 mm lange spitze Zähne entwickelt, die an ihrer Basis 
mit den Rändern des Labellums verwachsen. Das abaxiale Glied fehlt 
oder ist nur selten kaum wahrnehmbar angedeutet. Bei der Inversion 
des Baues in der zweimännigen Blüte behalten die paarigen Glieder ihre 
Form, werden aber meist kleiner und zierlicher (Länge etwa 4 mm). Da- 
gegen erscheint nun die unpaare Anlage, jetzt in die geförderte Oberhälfte 
gerückt, als drittes, den anderen „Hörnchen“ genau gleichgestaltetes Ge- 
bilde zwischen den Filamenten der fertilen Staubblätter. Seine Länge ist 
durchschnittlich 7 mm. Etwas abweichend ist nur die mehr oder weniger 
nach außen gekrümmte Spitze. Es wurde also ein sonst ausgefallenes, 
aber theoretisch gefordertes Organ tatsächlich zur Entwicklung angeregt. 

d) Im inneren Staubblattkreis liegen jetzt die beiden Anlagen, die 
sich normal in der unteren Hälfte befanden, oben. Sie entwickeln sich 
nunmehr genau so wie sonst das hier befindliche unpaare Staubblatt, 
d. h. nicht petaloid, sondern zu völlig normalen fruchtbaren Mikrosporo- 
phyllen. In den normalen Blüten krümmt sich im Laufe der Anthese das 
eine fruchtbare Staubblatt etwas nach innen, in der zweimännigen Blüte 
bleibt diese Krümmung erhalten, auch was die Krümmungsebene be- 
trifft: die beiden Staubblätter krümmen sich stark gegen die Blütenachse 
zu und können sich sogar überkreuzen. Die Bewegungsebene ist also 
durch die Konfiguration der Blüte bestimmt, nicht durch die Senkrechte 
(Abb. 3 rechts). Für die Bildung des Labellums steht in der zweimännigen 
Blüte nur eine Anlage zur Verfügung statt zwei, die verwachsen. Diese 
eine Anlage bringt es aber fertig, eine Unterlippe zu werden, die an Größe 
und im wesentlichen auch der Form nach von dem normalen Doppel- 
gebilde kaum abweicht. Kleine Unterschiede in letzterer Beziehung sind 
zu erwarten und tatsächlich vorhanden. Das normale Labellum zeigt 
seine Doppelnatur durch eine oft tiefgehende Einbuchtung an der Spitze 
an, und auch die Nervatur läßt noch mehr oder weniger die Zusammen- 
setzung erkennen (beides gewöhnlich noch deutlicher als bei dem in 
Abb. 4 wiedergegebenen Labellum). Das Labellum der zweimännigen 
Blüte ist dagegen nicht deutlich eingehuchtet, seine Aderung weist nur 
einen Hauptstamm auf. Es ist jedenfalls besonders interessant zu sehen, 
wie hier bei gleicher absoluter Lage im Raum im einen Fall aus zwei An- 
lagen zusammen, im anderen aus einer Anlage ein fast völlig gleich- 
artiges Gebilde entsteht. 
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e) Der Fruchtknoten ist im ganzen radiär und bleibt das demgemäß 
bei der Umdrehung. Ein sekundärer Unterschied besteht lediglich darin, 
daB sich bei der normalen Blüte der Griffel dem Filament dicht anlegt 
und oberwärts von den Theken umfaßt wird, so daß rein äußerlich ein 
Gymnostemium vorhanden zu sein scheint. Bei der zweimännigen Blüte 
fehlt das mediane obere Staubblatt, und der Griffel steht frei zwischen den 
beiden hier vorhandenen fertilen Staubblättern. Die Nektarien, die als 
hohe, ruminate Körper auf dem Fruchtknoten sitzen, befinden sich in 
beiden Blütenformen unterhalb des Griffelansatzes, so daß auch der Ort 
ihrer Entstehung durch die Lage im Raum bedingt wird. 

Mittelbildungen zwischen den beiden Blütentypen wurden nicht ge- 
funden. 

Die Ausführungen von EiCHLER und F. MÜLLER stimmen weitgehend 
mit unserem Befunde überein. Vor allem berichtet MÜLLER, daß an 





Abb. 4. Unterlippe einer 2-zweimännigen (links) und einer normalen (rechts) Alpinia-Blüte. 


seinen Pflanzen unter Tausenden untersuchter Blüten zweimännige fast 
ausschließlich als zweite bzw. vierte der Partialblütenstände auftraten, 
hier aber recht häufig sind (unter 1979 zweiten Blüten waren 579 di- 
andrisch). 

Mißbildungen und Abnormitäten aller Art können vielfach nur bei 
besonderer Kritik in der Ausdeutung allgemeines Interesse beanspruchen, 
insbesondere dann, wenn ihre Entstehung ursächlich durchschaut werden 
kann. Ohne die Terminologiefrage, ob in den geschilderten zweimännigen 
Alpinia-Blüten eine „Mißbildung‘‘ oder dergleichen vorliegt, auch nur 
anschneiden zu wollen, steht jedenfalls fest, daß schon die reine Form- 
betrachtung hier zu einem erwünschten Ergebnis führt. Die ErcHLER- 
sche Theorie des Zingiberaceen-Diagramms wird damit weitgehend unter- 
stützt; denn einmal tritt ein theoretisch gefordertes, fehlendes Organ 
(drittes Glied des äußeren Staubblattkreises) nicht nur jetzt wirklich auf, 
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sondern auch in der zu erwartenden Gestalt, ferner wird (innerer Staub- 
blattkreis) die Staminodien- und Doppelnatur des Labellums direkt be- 
wiesen, da es sich ja sozusagen in zwei fertile Staubblätter auflöst, wäh- 
rend das normal vorhandene fertile Staubblatt ‚zum Labellum‘ wird. 
Solch klare Fälle sind nieht häufig und auch EıcHLer hat in diesem Sinne 
davon Gebrauch gemacht. 

Die Frage nach der Ursache der Bildungsabweichung, die in den zwei- 
männigen Alpinia-Blüten vorliegt, kann nur im Zusammenhang mit ihrer 
sehr bestimmten Anordnung im Blütenstand erörtert werden, erfährt da- 
durch aber auch eine wesentliche Erleichterung. Irgendwelche Zufällig- 
keiten scheiden dadurch von vornherein aus. Die Zurechtlegungen von 
EicHLER und MÜLLER können nicht befriedigen. Ersterer, der den kau- 
salen Teil der Frage kaum erwähnt, meint nur, ganz im Sinne der idea- 
listischen Morphologie: ,, Bei dieser Stellung* (das ist der zweimännigen 
Blüten mit Kelchanordnung nach :/,) „nun konnte eine der normalen 
sich tunlichst annähernde Symmetrie im inneren Kreis des Andröceums 
nur dadurch zustande gebracht werden, daß...“ MüLLEr glaubt, daß 
bei der Ausbildung der Blüten ein Einfluß von zwei Achsen her wirksam 
sei. Im allgemeinen sind die Blüten so orientiert, daß die beiden unpaaren 
Kelchblätter adaxial stehen. MÜLLER meint nun, daß zunächst einmal 
stets dasjenige innere Staubblatt sich fruchtbar ausbilde, welches der 
Hauptachse des Blütenstandes am nächsten steht, dann aber auch die 
relative Abstammungsachse jeder einzelnen Blüte im gleichen Sinne wirk- 
sam sein könne. Dazu kommt noch, daß in die Entscheidung darüber, 
wie die Ausbildung nun wirklich erfolgt, ob fruchtbar oder petaloid, die 
schließliche Tauglichkeit der fertigen Blüte für den Insektenbesuch 
(Stellung des Labellums!) kausal mit eingehe. Der erste Teil dieser Über- 
legung ist sehr unwahrscheinlich und stimmt mit MULLERs eigenen Dia- 
grammen nicht ganz überein. Was den zweiten betrifft, so wollen wir 
heute möglichst Ursache und Folgeerscheinung trennen und mehr oder 
weniger mystische Zusammenhänge außer Betracht lassen. MÜLLER gibt 
weiter an, ob eine zweite Blüte ein- oder zweimännig sei, hänge auch da- 
von ab, ob ihre Mediane (im fertigen Zustand!) nach rechts oder links ge- 
neigt sei; ferner sei die Medianebene dieser Blüten fast immer irgend- 
wie geneigt im Gegensatz zu den ersten und dritten Blüten. Zahlen- 
material im einzelnen gibt er darüber nicht. Bei unserem Material stan- 
den die zweiten Blüten durchschnittlich ebenso senkrecht wie erste und 
dritte ; ein Einfluß der Neigung auf die Ausbildung konnte nicht gefunden 
werden. Im übrigen würde eine derartige Beziehung auch für die nun zu 
entwickelnde Theorie keixe unüberwindlichen Schwierigkeiten schaffen, 
wenn an reicherem Material sich derartiges bewahrheiten würde. 

Zunächst steht fest, daß die einmännigen Blüten durchweg um- 
gekehrt wie die zweimännigen im Raum orientiert sind. Im ersteren Falle 
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steht das mediane Kelchblatt abaxial bzw. unten, im zweiten adaxial 
bzw. oben und entsprechend alle übrigen Organe oder besser deren An- 
lagen. Torsionen im Stiel usw. finden nicht statt. Es wurde bereits er- 
wähnt, daß die ganze Umgestaltung sofort verständlicher würde, wenn man 
annimmt, die Schwerkraft (oder gegebenenfalls eine ihr parallel gerichtete 
Kraft) bestimme die Plus- und Minushälfte und damit die Ausbildungs- 
weise. Wir haben nun zu beweisen, daß tatsächlich die zweiten Blüten 
in bezug auf die Senkrechte anders orientiert sind als die ersten und 
dritten und zwar schon in frühen Entwicklungsstadien. Dafür muß die 
Art der Partialinfloreszenzen entscheidend sein. War auch eine ent- 
wicklungsgeschichtliche Untersuchung aus Materialmangel nicht mög- 
lich, so läßt sich doch auch an den ausgebildeten Blüten folgendes fest 
stellen. Die Blüten sind in bezug auf ihre Abstammungsachse so ge. ‘ellt, 
daß ein Durchmesser, der ein Kelchblatt und ein inneres Staubblatt trifft, 
in der Ebene Abstammungsachse—Bliiten- 
achse liegt, Kelchblatt abaxial (normales 
Zingiberaceen-Diagramm). Jede Seiten- 
achse bildet mit ihrer Abstammungsachse 
einen Winkel von etwa 45° und geht trans- 
versalab. Bringt man nun an einem Wickel- 
modell (die Teilblütenstände sind nach 
mannigfachen Angaben Wickel) von den 
genannten Eigenschaften Diagramme von 
dreizähligen Blüten an, auf denen nur die 
drei Kronradien gezeichnet und in der 

~ r Abb, 5. Drehung des Diagramm» im 
oben festgestellten Weise orientiert sind, Raum (Erklärung im Text). 
so findet man sofort, daß bei den ersten 
Blüten ein Radius in der Vertikalebene nach oben fällt, also eine Anlage 
des inneren Andröceumkreises nach oben zu liegen kommt, während bei 
den zweiten Blüten zwei Radien nach oben strahlen und zwar fast 
symmetrisch nach rechts und links, ein Radius dagegen nach unten 
weist. Demgemäß liegen jetzt zwei Anlagen des inneren Staubblatt 
kreises oben. Der Erfolg ist also tatsächlich so, als ob die Blütenanlage 
wie sie durch ihre Stellung an der Pflanze festgelegt ist, um 140° ge 
dreht wäre. In Wirklichkeit kommt das anders zustande. Zieht man 
im Diagramm der ersten Blüte der Partialinfloreszenz den ‚vertikalen 
Durchmesser und wollen wir nun ermitteln, wie sich seine Lage zur 
Horizontalebene ändert, wenn wir das Diagramm der ersten Blüte in 
die Lage des Diagramms der zweiten Blüte überführen, so müssen wir 
1. um 90° um die Achse der ersten Blüte drehen (transversale Lage der 
zweiten); der Durchmesser wird horizontal (Abb. 5, 1 nach 2); 2. in det 
Ebene Blütenachse 1—Bliitenachse 2, die unter 459 geneigt ist, um 45° 
herausdrehen (Ablaufwinkel =45°), wodurch sich der Durchmesser um 
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1/2 x 450= 22,50 über die Horizontalebene erhebt (Abb. 5, 2 nach 3). 
Die Folge wird sein: Ein Kronradius geht unter 22,50 nach oben, ein 
zweiter unter 1800 — (120 +22,5)° = 37,50, ein dritter unter 82,50 nach 
unten. Bis auf einen nicht in Betracht kommenden Winkel von 30— 22,5 
=7,5° ist also das Diagramm wirklich invers geworden. Es sei noch- 
mals betont, daß natürlich eine derartige Drehung um 180° nicht in 
Wirklichkeit stattfindet, sondern daß nur die drei Anlagen eines Blüten- 
kreises im Raume nun nicht mehr so stehen, daß eine oben, zwei unten 
stehen, sondern ziemlich genau zwei symmetrisch nach oben, eine 
nach unten bzw. umgekehrt. Und das hatten wir zu beweisen. Wie es 
sich bei den dritten usw. Blüten verhält, läßt sich ohne genaue ent- 
wicklungsgeschichtliche Untersuchung nicht genügend sicher sagen ; doch 
fordert die Fortführung der Theorie, daß für dritte Blüten Einmännig- 
keit bei weitem das Wahrscheinlichste sei, wie es ja in der Tat auch 
MULLER gefunden hat. 

Wenn es danach auch kaum einem Zweifel unterliegen kann, daB ein 
AuBenfaktor mit einer vertikalen Hauptkomponente, héchstwahrschein- 
lich die Schwerkraft, die Ausbildungweise der einzelnen Anlagen eines 
Blütenkreises bestimmt, so müßte dieser Schluß doch noch durch das 
Experiment weiter erhärtet werden, wozu zur Zeit bei dieser schlecht 
blühenden Art wenig Aussicht besteht. Ein zweiter, schwacher Bliiten- 
stand, der dazu herangezogen wurde, kam nicht zu voller Entwicklung. 
Ganz im Einklang mit der Theorie stehen aber die von MÜLLER an reich- 
licherem Material beobachteten zahlreichen Zwischenbildungen; denn 
schon geringe Verschiebungen in der Lage der einzelnen Blütenprimor- 
dien im Raume reichen hin, um Organanlagen an die Grenze der oberen 
Plus- und der unteren Minushälfte zu führen usw. Unbekannt bleibt 
weiter, warum die beschriebenen Vorgänge anscheinend nur bei ganz be- 
stimmten Arten auftreten, während für andere, wo man ähnliches er- 
warten könnte, keine Beobachtungen vorliegen. Ob das in der Gestalt 
der Partialinfloreszenzen begründet ist oder durch andersartige mor- 
photische Reaktionsbeantwortung, bleibt zu untersuchen. Möglich 
ist ferner, daß die bei einzelnen Zingiberaceen beobachteten 'radiären 
Pelorien (MULLER 1885) endständiger Stellung ebenfalls in ähnlichem 
Sinne durch Außenfaktoren bedingt sind; wahrscheinlich ist das aber 
nicht. 

Jedenfalls stellen diese Alpinia-Blüten einen interessanten Fall einer 
„Morphose‘‘, wenn man will, einer besonderen Art von Resupination dar 
(vgl. auch nächsten Abschnitt) und ein ausgezeichnetes Beispiel dafür, 
wie durch Außenfaktoren über die Realisierung von Potenzen entschieden 
wird: die Anlagen des inneren Andröceumkreises haben zumindest die 
Potenz, staminodial oder fertil zu werden. Ein Außenfaktor aber be- 
stimmt in klarer Weise, was wirklich geschieht. 
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Wie durch geotrope Krümmungsreaktionen der verschiedenen Blüten- 
teile je nach der Lage im Raum etwas verschiedene Blütenformen bzw. 
schwache Dorsiventralität überhaupt entstehen kann, hat vor Jahren 
VÖCHTING gezeigt, z. B. für Silene und Amaryllis. 


IT. Zur Blütenbiologie von Salvia Jurisicii Kosanin. 

Die Blüten der Salvia-Arten sind seit langem wegen ihrer hochgradi- 
gen Anpassung an Insektenbestäubung bekannt. Es scheint sogar, als 
ob viele der mannigfachen Varianten des Grundtypus für ganz bestimmte 
Insekten eingerichtet seien. Aber so ganz einfach läßt sich auch hier die 
Gestaltung und ihre Mannigfaltigkeit aus der Funktion allein nicht be- 
greifen, wie schon in einer älteren Arbeit von HILDEBRAND zwischen den 





Abb. 6. Salvia Jurixicii von vorn und seitlich. 


Zeilen zu lesen ist. Welch sonderbare Abweichungen aber vorkommen, 
und wie sie funktionieren, mag an einem bemerkenswerten Beispiel, 
Salvia Jurisicii KOSANIN, gezeigt werden. 

Diese Art wurde erst vor kurzem auf trockenen Feldern bei Stip in 
Mazedonien gefunden und 1926 von Kosanın als neue Art beschrieben 
und zu einer neuen Sektion gestellt. Wir verdanken die Samen dieser 
Pflanze dem botanischen Garten in Belgrad. Sie wächst in Göttingen 
ohne Schwierigkeiten. Eine kurze Beschreibung der noch wenig bekann- 
ten Art mag hier folgen. 
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Die krautige, etwa */. m hohe Pflanze fällt sofort durch ihre tief ge- 
teilten Blätter auf; die Blattfläche ist nur als 1—1,5 mm breiter Saum 
zu beiden Seiten der Mittelrippe und der (jederseits 3—6) weit vonein- 
ander entfernten sehr langen Seitennerven entwickelt, wobei die basalen 
Blattzipfel geradezu Nebenblätter vortäuschen. Durch die starke graue 
Behaarung macht die Pflanze den Eindruck eines Xerophyten. Die 
Hauptsprosse streben, was für das Verständnis des Folgenden von Be- 
deutung ist, schräg nach außen empor, meist zuerst recht flach, dann 
steiler aufsteigend, schließlich wieder stärker geneigt, was besonders an 
jungen Sprossen sehr auffällig ist. Dieses Streben nach außen ist keines- 
wegs etwa durch die Lichtverhältnisse bedingt, denn die Stämme gehen 
nach allen Seiten auseinander, von der Mittelachse der ganzen Pflanze 
weg, und wo zwei Stöcke nahe nebeneinander stehen, durchdringen sie 
sich in ihren oberirdischen Teilen. Später stehen die blühenden Haupt- 
achsen im oberen Teil ziemlich aufrecht oder mehr oder weniger geneigt. 
Eine ausgesprochene Förderung der Seitenachsen (bis zu 6) auf der Ober- 
oder Unterflanke der Hauptsprosse ist nicht vorhanden. Wohl sind die 
beiden opponierten Seitensprosse oft stark verschieden entwickelt, aber 
ohne durchgängige Regelmäßigkeit. 

Am auffallendsten sind die Blütenstände. Sie sind mäßig dicht, voll- 
ständig einseitswendig und machen einen höchst ungeordneten Eindruck. 
Betrachten wir aber zunächst die einzelne Blüte. Es wurden nur normale 
Zwitterblüten gefunden, nie, wie sonst oft bei Salvia-Arten, kleinere mehr 
oder weniger weibliche. Der Kelch ist schwach zweilippig mit etwas 
größerer zweiteiliger Unterlippe. Die Blütenröhre, etwa ebenso lang wie 
der Kelch, teilt sich am Kelchsaum in die auffallend schmale, seitlich 
sehr stark zusammengedrückte Oberlippe, die etwa 1 cm lang ist und 
fast senkrecht zur Blütenachse steht, und in die bis zum Röhreneingang 
dreigeteilte Unterlippe. Diese bildet mit der Blütenachse einen Winkel 
von 60—90°. Vom ovalen, etwa 5mm langen und 3—4 mm breiten 
Mittellappen stehen die ungefähr ebenso langen, schmalen Seitenzipfel in 
gleicher Ebene schräg ab oder legen sich, um ihre eigene Längsachse ge- 
dreht, zurück. Die Außenflächen der ganzen Krone sind sehr auffällig 
mit blauen, etwa 2 mm langen, ziemlich steifen Haaren bedeckt. Bei 
dieser Blütengestalt kann von einer Anflugfläche im üblichen Sinne 
wenigstens bei normaler Orientierung der Blüte im Raume keine Rede 
sein, wobei allerdings zu bedenken wäre, daß ein Insekt kein Miniatur- 
dädalus ist, sondern ein mit sechs Klauenbeinen begabter, sehr wendiger 
Flieger. Die gesamte Krone ist intensiv hell blau-violett gefärbt. Die 
Vorderränder der Oberlippe legen sich fast kantenartig dicht zusammen, 
so daß die Staubbeutel völlig eingeschlossen bleiben. 

Am Ansatz der Unterlippe zieht quer eine tiefe, schmale Einwulstung 
über die Blütenröhre, wodurch die mechanische Festigkeit des ganzen 
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Gebildes stark erhöht wird. Dicht dahinter verschließen die eigenartig 
gestalteten, hohlen Flächen der sterilen Antherenhälften, die unten mit- 
einander elastisch verklebt sind, den nicht viel über 1 mm breiten Blüten- 
eingang vollständig. Die fertilen Antherenhälften sitzen auf 5—6 mm 
langen, nur wenig nach vorn gekrümmten Stielen. Auffällig ist die außer- 
ordentliche Häufung der ,, Delpino‘‘drüsen an den einander zugekehrten 
Flächen am Konnektivansatz (biologische Bedeutung?), die sonst über 
die ganze Außenfläche von Kelch und Krone zerstreut vorkommen, am 
dichtesten gerade an der unzugänglichsten Stelle, dem Querwulst. Der 
Griffel ragt über die Spitze des Helmes einige Millimeter hervor und ent- 
faltet schon frühzeitig seine Nebenäste. Da demnach die Narbe ungefähr 
doppelt so hoch steht als die Antheren und die Herabkrümmung des 
Griffels während der Anthese nur unbedeutend ist, so kommen Narbe 
und Staubbeutel nie in gleiche Lage relativ zur Blüte. 

Bei dieser Gestaltung kann die Blüte von Salvia Jurisicii als eine recht 
vollkommen ausgebildete Variante des Salvia-Typs bezeichnet werden, 
vielleicht abgesehen von der ,,Anflugfläche‘. Sie müßte also auch in der 
bekannten Weise funktionieren, wenn sie, wie bei den übrigen Arten, im 
Raum orientiert wäre. Das ist aber für die Mehrzahl der Blüten nicht 
der Fall, sondern sehr eigenartige Krümmungsbewegungen im Blütenstiel 
bringen die Blüten in ganz andere Lagen, wie folgende Übersicht zeigt. 

A. Blüten-Dreiergruppen unten und oben (bzw. vorn und hinten) an 
den mehr oder weniger schrägen Achsen. 

a) Vordere Gruppe. Medianebene der Mittelblüte bleibt senkrecht. 
Schon an der Knospe Krümmung des Blütenstieles an der Basis nach 
oben, im oberen Teile nach unten. Normalebene (d. h. die Ebene senk- 
recht zur Blütenachse, die die Helmvorderkante und annähernd die Unter- 
lippe enthält) schräg nach unten, oft fast horizontal; also kein ,,Anflug- 
platz‘. Seitenblüten : Krümmung im Stiel ebenso, aber dazu kommt eine 
Krümmung in der oberen Stielhälfte um fast 1800 nach vorn-außen, so 
daß die Blüten fast invers (oder etwas schräg nach vorn) mit annähernd 
vertikaler Normalebene stehen. 

b) Hintere Gruppe. Mittelblüte wird durch Stielkrümmung an- 
nähernd median an der Hauptachse vorbei nach vorn-außen geführt, so 
daß sie schließlich fast horizontal (d. h. Normalebene horizontal) oder 
nach vorn schwach abwärts liegt. Seitenblüten führen ähnliche Be- 
wegungen aus wie die der vorderen Gruppe, also parallel im Raum, anti- 
symmetrisch in bezug auf die Pflanze. 

B. Blüten-Dreiergruppen rechts und links an den mehr oder weniger 
schrägen Achsen. Hier Stellung der Blüten etwas unregelmäßiger. Mittel- 
blüten werden durch Krümmung im Stiel wieder nach vorn-außen ge- 
führt und dadurch oft fast invers. Nicht selten, zum Teil aus rein mecha- 
nischen Gründen, geht die Bewegung nicht so weit, so daß dann die 
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Bliitenmedianebene zwischen horizontal und vertikal zur Ruhe kommt; 
stets Normalebene vertikal. Später heben die sich entfaltenden Seiten- 
blüten die älteren Mittelblüten wieder bis etwa zur Horizontalen. Die 
vorderen Seitenblüten werden durch ähnliche Bewegungen etwa */, 
invers, doppelt schräg gestellt, die hinteren Seitenblüten gelangen in fast 
inverse Lage ; alles wieder nach vorn-außen. 

Im ganzen lassen sich diese Bewegungen wie folgt charakterisieren : 
Jeder Blütenstiel krümmt sich im unteren Teil nach oben, im oberen Teil 
nach unten. Nur bei den Blüten, deren Mediane mit der Medianebene des 
Sprosses in bezug auf die ganze Pflanze zusammenfällt, bleibt es dabei. 
Bei allen übrigen Blüten kommt eine Bewegung im Blütenstiel dazu, die 
stets nach außen in bezug auf die ganze Pflanze gerichtet ist und nahezu 
1809 erreicht. Die morphologische Folge ist, daß einmal die Blüten- 
stände vollständig einseitswendig nach außen werden, dann daß die 
große Mehrzahl der Blüten ganz oder weitgehend invers im Raume steht. 
In Wirklichkeit wird das etwas modifiziert dadurch, daß sich die einzelnen 
Blüten eines ,,Wirtels**, zumal da nicht selten alle sechs gleichzeitig ent- 
faltet sind, gegenseitig in ihrer Bewegung hemmen, so daß alle möglichen 
räumlichen Lagen zustande kommen bei Überwiegen von halb bis ganz 
invers. 

Diese merkwürdigen Blütenstände bieten sich nun den Insekten an, 
und es fragt sich, wie sich diese dazu verhalten. Vorausgeschickt sei, daß 
als wirkliche Besucher nur Honigbienen und Hummeln beobachtet wur- 
den, diese aber konstant und in ziemlich großer Anzahl. Andere In- 
sekten kamen nur gelegentlich und flüchtig. Der Mangel eines ,,Anflug- 
platzes”" trat nie in Erscheinung. Bienen wie Hummeln flogen mit größter 
Sicherheit an und fanden bei der komplizierten Form der Blüte stets Vor- 
sprünge und Kanten, wo sie sich anklammern konnten, wobei das er- 
sichtlich durch die steife Behaarung oft erleichtert wurde. Andererseits 
klammerten sie sich recht häufig sozusagen überhaupt nicht an der Blüte, 
sondern am Partialblütenstand an, wie es eben sich schickte, besonders 
die Hummeln, und krabbelten darauf herum. Aber zwischen dem Ver- 
halten von Hummeln und Bienen war doch ein großer Unterschied. Die 
Hummeln besuchten die Blüten ‚„raumnormal‘‘, also die nach Art der 
gewöhnlichen Salvia-Blüten orientierten unter nototriber Berührung mit 
den Antheren (Blütenpollen auf dem Rücken des Insekts abgelagert), die 
inversen unter sternotriber Bepuderung, da ja Kopf bzw. Rücken des In- 
sekts stets nach oben gerichtet blieben. Die Bienen dagegen saugten fast 
durchgängig, gleich wie die Blüte im Raume gelagert war, so wie es der 
Blütengestalt entsprach. Sie mußten sich also nach dem Anflug meist 
erst herumdrehen, wenn man will, auf den Kopf stellen, was oft nur mit 
für den Beschauer ergötzlichen erheblichen Bemühungen gelang, und 
nun, zuweilen recht gewagt angeklammert, kopfüber saugen. Auch wenn 
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eine Biene zu FuB von einer Blüte zur anderen gelangte, erfolgte das 
Saugen erst, wenn die umgekehrte Lage eingenommen war, ohne Rück- 
sicht darauf, von welcher Seite die Blüte erreicht wurde. 

Es konnte kein Zweifel sein, daß die Bienen diese Beschäftigung erst 
gelernt haben mußten. Anscheinend waren die meisten mehr oder weniger 
„jurisicii-stet‘‘. (Eine Spezialisation der Bienen wurde in ungeahntem 
Maße nebenbei beobachtet. In der reich besetzten Labiatenabteilung sah 
man nur relativ selten Bienen von einer Art zur anderen fliegen; z. B. 
fanden Bienen, die an Salvia verticillata saugten, wenig Gefallen an Salvia 
Jurisicii, flogen diese kaum oder nur flüchtig an — Fernanlockung posi- 
tiv, Nahanlockung negativ —, obwohl die beiden Arten dicht neben- 
einander standen. Vgl. auch nächsten Abschnitt.) Sie waren also mit der 
abnormen Weise der Honiggewinnung vertraut. Denn gelegentlich kamen 
auch einzelne Exemplare, die nach Art der Hummeln saugten, was ihnen 
zweifellos möglich war, aber anscheinend weniger bequem. An einem 
Nachmittag kam plötzlich über ein Dutzend Bienen fast gleichzeitig an, 
wohl nach der von v. FrıscH beschriebenen Weise verständigt, während 
sonst nur etwa 5—6 gleichzeitig anwesend waren. Sie kannten alle den 
Trick noch nicht. Aber jedenfalls ein Teil von ihnen hatte ihn nach 
wenigen Minuten gelernt und wandte ihn nun konstant an (an vier Exem- 
plaren direkt beobachtet). Mitte August, wo nur noch wenig Blüten da 
waren und nur gelegentlich Besuch erhielten, saugten die Bienen auch 
meist in aufrechter Stellung, also normal, invers oder schräg zur Blüte, 
fanden aber wenigstens zum Teil die Vorzüge der ,,blütennormalen* 
Stellung bald heraus. 

Der Hebelmechanismus funktionierte beim Besuch durch Hummeln 
in den meisten Fällen ziemlich gut, d. h. die Antheren kamen wirklich 
bei ihrem Hervortreten mit dem Insekt in Berührung, je nach der Lage 
der Blüte also mit dem Rücken oder meistens mit der Unterseite, wenn 
auch oft nicht median. Bei den Bienen hingegen, die in bezug auf die 
Blüte immer normal postiert waren, traten die Antheren zwar hervor, be- 
rührten aber sehr oft die Biene nicht und zwar (ähnlich wie das CORRENS 
für S. nutans darlegt) weil die geringe Krümmung ihrer Konnektive 
die Antheren selbst über den Bienenkopf hinausführte. Immerhin wur- 
den die Bienen, besonders bei inversen Blüten, doch bepudert, und zwar 
besonders dann, wenn die Blütenachse gegen die Achse des Insekts schief 
stand, weil so eine mehr seitliche Berührung stattfinden konnte. Trotz- 
dem ist dieser Erfolg sehr unsicher, denn selbst nach mehr als 100 Be- 
suchen hintereinander (soviel werden nicht selten ausgeführt, da die 
Honigproduktion nicht sehr reichlich ist) sah man nicht viel Pollen am 
Insektenkörper haften. 

Da Insektenbesuch für Bestäubung sicher nötig ist, weil die Antheren 
sonst dauernd eingeschlossen bleiben, die Narbe aber frühzeitig hervor- 
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tritt, so wäre vielleicht bei der mangelhaften Funktion des Schlagbaum- 
mechanismus für Bienen der Samenansatz gefährdet. Durch den In- 
sektenbesuch werden aber besonders bei älteren Blüten die Antheren 
nicht nur herausgedrückt, sondern infolge der Beschaffenheit der Ober- 
lippe treten sie nicht mehr zurück, sei es, daß die Ränder der Oberlippe 
sie arretieren, sei es, daß die schon etwas schlaff gewordene Oberlippe 
nun dauernd nach der Deformation beim Besuch etwas klafft. Bei der 
unregelmäßigen Anordnung der Blüten wird also ein über den Blüten- 
stand hinkriechendes Insekt leicht den Pollen übertragen. Man sieht 
also, wie trotz des tei.weisen Versagens des schönen Bestäubungsmecha- 
nismus die Pollenübertragung gesichert wird. Jedenfalls war der Samen- 
ansatz reichlich, meist maximal, indem alle Früchte sämtliche vier Teil- 
friichtchen entwickelten, gleichgültig, wie die Blüte räumlich stand. 

Warum die Bienen die invers gestellten Blüten nicht raumnormal be- 
suchten, läßt sich schwer sagen. Es mag sein, daß die nach oben ge- 
richtete Unterlippe hemmend wirkte (experimentell ließ sich das durch 
Wegnahme derselben nicht bestätigen) oder daß die nach unten gerich- 
tete schmale Unterlippe doch nicht als sicherer Landungsplatz empfun- 
den wurde, trotzdem, wie gesagt, nicht selten dort Bienen saugend be- 
troffen wurden. Wahrscheinlicher ist folgendes: Sitzt bei inversen Blüten 
die Biene raumnormal auf der Oberlippe, so wird die Bewegung des 
Schlagbaumes sehr bald durch die Unterseite des die Oberlippe tief um- 
greifenden Insekts gehemmt und damit der Verschluß der Blütenröhre 
nicht genügend freigegeben. Kommt das Insekt aber von oben her, so 
entfällt diese Schwierigkeit. 

Es ist von Interesse, daß nach den Beobachtungen von HILDEBRAND 
an Salvia nutans, wo infolge des Hängens der Infloreszenzen die Blüten 
sämtlich rauminvers stehen, auch die Bienen, wie bei den inversen Blüten 
von S. Jurisicii, von oben her kommen. Merkwürdigerweise hat gerade 
diese Form einen ähnlich steil auf der Blütenachse stehenden, schmalen, 
geraden Helm, ziemlich gerade Antherenträger und eine kleine Unterlippe. 
Der Teleologe wird also für eine Erklärung, weshalb S.Jurisicii ihre Blüten 
umdrehen muß, nicht besorgt sein (vgl. vorigen Abschnitt). Wir konnten 
an den sehr spärlichen Blütenständen von S. nutans nur wenige Bienen 
beobachten, die sich so verhielten wie Neulinge an denen von 8. Jurisieit. 

In sehr vielen Fällen stehen solche extreme Abweichungen nicht völlig 
isoliert (vgl. GOEBEL), sondern Andeutungen davon finden sich bei 
anderen Arten. So z. B. zeigt Salvia verticillata gar nicht selten, wenn 
auch in recht verschiedenem Maße, Einseitswendigkeit der Blütenstände, 
hervorgerufen zum Teil durch ärmlichere Ausbildung der inneren Teil- 
blütenstände, noch mehr aber durch Krümmungen der Blütenstiele, die 
die Blüten nach außen bringen, ohne allerdings hier die Stellung der 
Medianebene im Raume viel zu verändern (wenigstens in der Regel). 
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Salvia acetabulosa, die habituell der vorigen gleicht, verhält sich ähnlich, 
aber die Blütenstielbewegung führt hier viele Blüten aus der Vertikallage 
heraus, so daß sie schief oder horizontal stehen. Von hier zu 8. Jurisicii 
ist eigentlich nur mehr ein Schritt, wobei die Auffälligkeit durch zu- 
nehmende Blütengröße und abnehmende Zahl erhöht wird. In ganz 
anderer Weise aber frönt Salvia Sclarea „dem Drang nach außen“. Nur 
an den Hauptachsen sind die großen Blüten annähernd gleich ringsherum 
angeordnet. An den Seitenachsen, die an starken Exemplaren in großer 
Zahl in mehreren Folgenziemlich steil 

aufstreben, ändert sich die Sache, 





Abb. 7. Salvia nutans. 


Die nach hinten gerichteten Zymen fallen oft ganz aus, ihr Tragblatt er- 
reicht zuweilen kaum 1/, der Größe des vorderen, in dessen Achsel drei 
voll ausgebildete Blüten sitzen. Die seitlich inserierten Tragblätter aber 
sind ganz asymmetrisch mit kleiner Innenhälfte und mehr oder weniger 
schief. In ihren Achseln stehen gewöhnlich nur je zwei Blüten, eine 
median-seitlich, die andere nach vorn und zwar fällt, soweit man das 
ohne entwicklungsgeschichtliche Untersuchung sagen kann, die hintere 
Seitenblüte der Trugdolde aus. Die Blüten selbst sind alle vertikal. 
Interessant ist, daß hier der „Drang nach außen“ eigentlich durch Exo- 
trophie, nicht, wie bei 8. Jurisicii, durch Endotrophie erreicht wird. Bei 
letzterer Art kommen, was noch ausdrücklich erwähnt sei, fast nur sechs- 
blütige Scheinquirle vor, selbst an schwachen Triebenden. 
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Es war nicht beabsichtigt, die Bewegungen der Blütenstiele im ein- 
zelnen zu analysieren. Fest steht von vornherein, daß ihre Richtung 
durch die Beziehung zum Sproß bzw. der ganzen Pflanze bestimmt wird; 
denn in allen Fällen führt sie die Blüten nach außen. Torsionen treten 
nieht merkbar ein, sondern in der Ebene der Bewegung, die z. B. bei seit- 
lichen Blüten zur Inversion führt, wird einfach die innere Flanke im 
Wachstum gefördert, auch bei senkrechten Sprossen. Demgemäß werden 
mediane hintere Blüten nicht um ihre Längsachse gedreht wie seitliche, 
sondern im wesentlichen nur in ihrer Medianebene überkippt. Schon aus 
der Lage der Sprosse haben wir auf eine Endotrophie geschlossen und 
diese macht sich sehr verstärkt in den einzelnen Blütenstielen geltend, 
selbst bei den median-vorderen Blüten, die dadurch aus der normalen 
Lage in eine ökologisch recht ungünstige befördert werden. Das Bestehen 
der Endotrophie zeigt sich nun sehr schön am Klinostaten. Dreht man 
aufblühende Infloreszenzen tagelang um die horizontale Achse, so krüm- 
men sich die Blütenstandsachsen, soweit sie noch wachstumsfähig sind, 
sehr stark nach ‚außen‘ ein, weil jetzt die Schwerkraft diesem Bestreben 
nieht mehr entgegen arbeitet. Die Bewegungen in den Blütenstielen 
werden noch längere Zeit ausgeführt, klingen dann aber allmählich ab, 
so daß die Blüten zwar nicht ganz radiär, aber auch nicht mehr so stark 
einseitswendig stehen. Befestigt man die Blütenstände durch Umbiegen 
invers, so geraten die später aufgehenden Blüten in starke Unordnung, 
zum Teil deshalb, weil nun auffallenderweise die Achse zu starken Tor- 
sionen angeregt wird. Im ganzen bleiben aber diese Blüten räumlich 
invers, d. h. die sonst zur Inversion führenden Krümmungen sind mehr 
oder weniger unterblieben. Im Dunkeln leiden die Sprosse stark, die 
Knospen entfalten sich nicht oder schlecht. Immerhin zeigt sich aber 
auch hier an Haupt- und Seitenachsen die Endotrophie, bei letzteren 
orientiert zur Abstammungsachse. Die Krümmungsbewegungen der 
Blütenstiele erfolgen also der Richtung nach jedenfalls auf Grund der 
inneren Gesamtsymmetrie, doch dürfte für ihr Zustandekommen und die 
Endlage die Schwerkraft mit verantwortlich sein. 

Funktionell betrachtet kommen durch die absonderlichen Blütenstiel- 
krümmungen die Blüten bei ihrer gegebenen Form in Lagen, die kaum 
allgemein als günstiger zu bezeichnen wären. Die teleologische Betrach- 
tungsweise wird aber in einem sehr auffallenden Faktum Unterstützung 
suchen. Die Blütenstielbewegungen, die schon an der Knospe einsetzen, 
dann die Mehrzahl der Blüten invertieren und den Blütenstand ganz ein- 
seitig machen, werden nämlich in der Postanthese rückläufig, so daß die 
werdenden Früchte wieder ganz so normal aufrecht und radiär verteilt 
stehen, als ob nichts geschehen wäre, wie bei anderen Salvien. Doch gibt 
es zahlreiche Fälle des Rückganges von Blütenbewegungen. Dieser ist 
nur besonders auffallend und merkwürdig. 
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Vergleicht man die beiden beschriebenen Umkehrungserscheinungen, 
bei Alpinia und Salvia Jurisicii, so findet man ganz erhebliche Unter- 
schiede. Bei ersterer ist der ganze Bauplan, wenn man will die ,,Kon- 
struktionsgestalt‘‘, umgedreht, oder verhält sich jedenfalls so, als ob das 
geschehen wäre, die ,,Funktionsgestalt‘* bleibt gleich. Bei letzterer bleibt 
die „Konstruktionsgestalt‘‘ gleich, wird aber hernach mit der wirklichen 
Inversion der ,, Funktionsgestalt** umgedreht. Nimmt man dazu die Schein- 
resupination (z. B. Coleus, Plectranthus, vgl. GOEBEL 1924), wo eigentlich 
nichts wirklich resupiniert wird und im wesentlichen nur die Lage der 
geförderten Horizontalhälfte bei gleichbleibendem Bauplan wechselt (nur 
im Vergleich mit einer häufigeren ,,umgekehrten‘‘ Normalform hat also 
dieser Begriff Bedeutung), so kommt man zu folgender Übersicht. 

I. Resupination im engeren Sinne. Inversion der Funktions- und 
Konstruktionsgestalt. Die Drehung im Raume findet wirklich statt, ohne 
indessen erhebliche morphogenetische Änderungen in der Blüte als solche 
zu bewirken. 

a) Separate Resupination. Die Drehung erfolgt an jeder einzelnen 
Blüte bzw. deren Stiel; die Blüte selbst dreht sich wirklich (Salvia Jurisi- 
cit, viele Orchideen usw.). 

b) Infloreszenzresupination. Der ganze Blütenstand wird invertiert ; 
die Blüte bleibt relativ zu ihm in Ruhe (Salvia nutans, viele Orchideen 
mit hängender Infloreszenz). In diesem Falle kann die Drehung ideell 
sein, wenn die Infloreszenz von. vornherein hängt (viele Orchideen). 

Im ersten Fall kann die Inversionsbewegung als Krümmungs- oder 
Torsionsresupination erfolgen, im zweiten meist durch Krümmung. 

II. Scheinresupination. Inversion der Funktionsgestalt, nicht der 
Konstruktionsgestalt. Keine wirkliche Drehung. Von einem häufigeren 
„Normaltypus“ der Funktionsgestalt bei dem betreffenden Verwandt- 
schaftskreis vorwiegend durch Verschiebung der Quantitätsverhältnisse 
verschieden (Plectranthus, Coleus Rehneltii, vgl. GOEBEL 1924). 

III. Kongenitale Resupination. Inversion der Konstruktionsgestalt, 
nicht der Funktionsgestalt. Drehung schon der Anlage, mindestens so weit, 
daß ein Interradius in dieräumliche Lage eines Radiuskommt. Die Ausbil- 
dung der Anlagen wird qualitativ und quantitativ geändert, ohne daß die 
ganze Blüte als Einheit funktionell und habituell anders werden müßte(Al- 
pinia). (Der Terminus ‚‚kongenitale Resupination ist hier in etwasanderer, 
mehr eingeschränkter Bedeutung gebraucht als bei GOEBEL 1924, S. 302.) 


III. Über indirekte Anlockung und „asymmetrischen“ Honigraub 
bei einer Salvia. 


In der systematischen Abteilung des Göttinger botanischen Gartens 
fand sich eine Salvia-Art unter verschiedenen Namen (vgl. CORRENS 
S. 191), die zweifellos zum Formenkreis der Salvia virgata gehört. Jeden- 

Planta Bd. 9. 49 
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falls stimmt ihre Blütenorganisation weitgehend mit der von Salvia pra- 
tensis, zu welcher 8. virgata Arron vielfach als Subspezies gestellt wird, 
überein; nur sind die Blüten erheblich kleiner, 1—1'/, cm lang, die 
Pflanze dagegen selbst viel größer und üppiger. Jede der beiden benach- 
barten Gruppen nahm mit ihrem Geäst eine Querfläche von etwa 
3/, Quadratmeter ein. Die Beobachtung erfolgte in der ersten August- 
hälfte, zu welcher Zeit die Pflanzen schon teilweise abgeblüht waren, 
aber immerhin noch reichlich offene Blüten trugen. 

Die eine Merkwürdigkeit war, daß die eine, westliche Gruppe (A), 
reichlich von Bienen und Hummeln besucht wurde, die andere dagegen 
(B) nur von Hummeln, und zwar stärker als A. Der Unterschied in dieser 
Beziehung war so stark, daß z. B. an drei aufeinander folgenden Tagen 
mit stundenlangen Beobachtungen zu verschiedenen Tageszeiten auf B 
pro Tag nur 2—4 Bienen beobachtet wurden, während auf A stets Bienen 
anzutreffen waren, oft ein Dutzend und mehr. Es lag nahe anzunehmen, 
daß hier besonders hochgradig sippenstete Bienen zwischen den beiden 
Pflanzen doch Unterschiede fanden, die dem Menschen zunächst ent- 
gingen. Das war aber nicht der Fall, denn ein Zweig von B neben oder 
zwischen die Äste von A gebracht, wurde ebenso eifrig besucht wie die 
Zweige von A selbst. 

Die beiden Gruppen konnten also nicht selbst untereinander ver- 
schieden sein, sondern nur durch ihre Anordnung in der Umgebung für 
die Bienen ungleich werden. Unmittelbar nördlich von den beiden Gruppen 
führte der breite Hauptweg entlang, jenseits desselben haben meist 
niedrige, nicht mehr blühende Cruciferen ihren Platz. Zwischen A und 
B (Zwischenraum nicht ganz 2 m) lebte eine ganz niedrige, unscheinbar 
blühende Satureja pygmaea, südlich von dieser, schon etwas entfernt, ein 
großer Busch einer Salvia glutinosa-Form mit hellgelben Blüten. Sonst 
waren in nächster Nähe niedrige Satureja-Arten gepflanzt, meist blühend 
(die Bienen besuchten sie zwar, gingen aber selten danach auf die Salvien 
usw. über) und eine Anzahl weiterer, meist ziemlich unauffälliger La- 
biaten, die hier nicht weiter angeführt werden sollen. Die Dominante 
dagegen, wenigstens für das menschliche Auge, war ein großer, hoher Busch 
von Monarda Ramaleyii mit reichlichst großen, hellroten, schwach duf- 
tenden Blütenquirlen, der dicht südlich der Gruppe A stand, während 
vor B eine ganz niedrige, weiße Satureja amoena sich befand. Sollte der 
Monarda-Busch das Wegzeichen für die A besuchenden Bienen sein? An 
einem Nachmittag wurde, nachdem lange Zeit auf A zahlreiche, auf B 
keine Bienen gesehen worden waren, etwa die Hälfte der Monarden ab- 
geschnitten und vor B in die Erde gesteckt. Erfolg: schon in den näch- 
sten 10 Minuten wurden dort 13 Bienen beobachtet. Die genaue Statistik 
fortzusetzen hatte keinen Sinn, da jetzt ein temporärer Wetterumschlag 
einsetzte. In der Folgezeit wurden aber jetzt auch an B stets Bienen be- 
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obachtet, manchmal recht reichlich, meist freilich weniger als an A, was 
nicht verwunderlich schien, da B nur mehr spärlicher blühte und die ein- 
gesteckten Monarden niedriger waren und bald unscheinbar wurden. Da- 
nach konnte kein Zweifel sein, daß die Monarda für die Salvia-Gruppe 
die Fernanlockung mit übernahm, obwohl sie selbst wenig besucht wurde. 
Man sah auch oft genug, wie tatsächlich die Bienen mit dem Wind (also 
optische Orientierung!) erst gegen die Monarda flogen, dadurch in nächste 
Nähe der Salvia-Gruppe A gelangten und im letzten Moment scharf gegen 
diese abschwenkten. Das so auffällige unterschiedliche Verhalten der 
beiden Salvia-Gruppen bei den.Bienen war also geklärt und ein neuer 
Fall für die feine, eigenartige Orientierung der Bienen bei ihrem Blüten- 
besuch gegeben. 

Fast noch sonderbarer war eine zweite Beobachtung. Die Bienen an 
A saugten niemals (Ausnahmen werden gleich erwähnt) normal, sondern 
von der Seite durch ein Loch in der Blütenröhre und zwar stets von der 
rechten Seite her (von vorn gesehen). Die Hummeln verhielten sich ver- 
schieden. Einzelne Exemplare flogen normal an und saugten ,,ordnungs- 
gemäß‘ auf der Unterlippe sitzend, wobei der Hebelmechanismus der 
Staubgefäße gut funktionierte. Andere aber wandten sich sofort nach 
der rechten Seite, sehr selten nach der linken (etwa 1%) und saugten dort 
durch ein Loch, das knapp über dem Kelchrand in die Kronröhre ge- 
bissen war. In mehreren Fällen wurde festgestellt, daß vor dem Besuch 
unversehrte Blüten hernach angebissen waren, was bei Bienen nie be- 
obachtet werden konnte, so daß die Hummeln hierfür allein verantwort- 
lich sein dürften. Wieder andere Hummeln saugten bald median, bald 
rechts seitlich, gleichgültig ob die Blüte intakt war oder nicht, die eine 
vorwiegend nach der einen Methode, die andere nach der zweiten. Irgend- 
eine Regelmäßigkeit trat dabei nicht hervor. Hummeln wie Bienen be- 
suchten auffallenderweise nicht nur normal geöffnete ‚Blüten, sondern 
auch Knospen, wo die Bienen natürlich nichts fanden, wenn die Knospen 
noch intakt waren, die Hummeln aber das seitliche Loch bissen. Auch 
gänzlich deformierte, abwelkende Blüten wurden oft besucht. 

Die Bienen saugten, wie erwähnt, stets seitlich und zwar stets, in 
Tausenden beobachteten Fällen, von rechts. Nur gegen Ende der Blüte- 
zeit, als offene Blüten gegen Mitte August seltener wurden und der Be- 
such sehr nachließ, wurden Bienen gelegentlich, besonders gegen Abend, 
beobachtet, die auch von vorn normal saugten, was offensichtlich keine 
Schwierigkeiten machte. Diese Gewöhnung an das Loch auf der rechten 
Seite war so stark, daß die Bienen schon im Anflug gegen die rechte 
Blütenflanke tendierten oder wenn sie median anflogen bzw. von links 
herangekrabbelt oder -geflogen kamen, ohne jeden Aufenthalt nach rechts 
herum kletterten, um dann in seitlich hängender Stellung den Honig aus- 
zubeuten. Da bei dem starken Hummelbesuch nicht angebissene Kron- 
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röhren nur ganz wenig vorkamen, so war fast immer der seitliche Zugang 
zum Honig vorhanden ; wenn nicht, so führten sie ihr Saugorgan gelegent- 
lich zwischen Kelch und Krone ein, was natürlich ohne Erfolg blieb, und 
flogen dann ab oder verließen die Blüte sofort ; nie aber begaben sie sich 
dann in die normale Stellung auf der Unterlippe. 

Was den Erfolg der Insektentätigkeit für die Pflanze betrifft, so ge- 
nügte offensichtlich der Besuch durch normal saugende Hummeln völlig, 
denn der Samenansatz war reichlich. Andererseits wurden die Blüten, 
besonders die alternden, durch den starken Insektenbesuch und durch die 
Verletzung sehr oft so stark deformiert, daß der Pollen freilag und ohne 
den Hebelmechanismus von den Besuchern übertragen werden konnte. 
Daß der seitliche Honigraub für die Bestäubung nichts nützte, der Staub- 
gefäßmechanismus also außer Funktion gesetzt war, ist klar und wurde 
auch direkt beobachtet. Im übrigen ist die beobachtete Art nur durch 
Herkogamie, nicht durch Selbststerilität auf Insektenbesuch angewiesen. 
Selbstbestäubung hat Erfolg, tritt aber ohne Insekten spontan nur in 
sehr geringem Maße bei wenigen Blüten ein, wie entsprechende Versuche 
zeigten. 

Interessant scheint vor allem, daß hier, da die Blüten selbst voll- 
ständig symmetrisch gebaut sind, eine merkwürdige Rechtstendenz der 
,,einbrechenden“ Hummeln bewiesen wurde, was natürlich nicht ver- 
allgemeinert werden soll. Wenn man kühn sein wollte, könnte man die 
Erscheinung etwa mit der Rechtshändigkeit der Menschen in Parallele 
setzen. Die Bienen waren ganz zweifellos in der Lage, die Tatsache des 
bequemen Einganges auf der rechten Seite zu lernen, also links und rechts 
zu unterscheiden. Im übrigen erwiesen sich auch hier die Bienen als 
weitgehend sippenstet. 

CORRENS hat für S. glutinosa ebenfalls einmal gefunden, daß alle 
Blüten angebissen waren, ohne daß er indessen normalen oder ,,räube- 
rischen‘‘ Besuch beobachten konnte. Auch in diesem Falle blieb die auf- 
fallende Konstanz der Lage des hier oben an der Röhre befindlichen Ein- 
bruchloches ungeklärt. Die ‚Entschuldigung‘, die CORRENS den Räu- 
bern zubilligt, die zu geringe Rüssellänge für normalen Besuch, kann in 
unserem Falle nach dem Vorstehenden nicht gelten, zumal ja die Blüten 
relativ klein sind. 

Im Anschluß an diese Beobachtungen hat Herr cand. rer. nat. 
Ga. MELCHERS bei einer Alpenreise auf die Salvien geachtet und fand 
nach freundlicher Mitteilung, daß bei Telfs im Inntal die Blüten von 
Salvia pratensis ebenfalls meist angebissen waren und zwar fast stets 
wieder von rechts. 
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IV. Dracunculus creticus, die größtblütige europäische Pflanze 
und ihre Bestäubung. 

Im Laufe von Untersuchungen über die Physiologie der Wärmeent- 
wicklung in Araceenkolben erschien es sehr wünschenswert, für das Stu- 
dium dieses ebenso interessanten wie empfindlichen Vorganges möglichst 
massiges und vor allem widerstandsfähiges Material zu bekommen. Auf 
Grund von Literaturnotizen usw. fiel die Wahl auf Dracunculus creticus. 
Um die Pflanze in genügender Menge zu sammeln, vor allem aber um die 
ökologische Bedeutung der einzelnen Blüteneigenschaften von vornherein 
zu kennen, wurde im Frühjahr 1928 eine Reise nach Kreta unternommen. 

Dracunculus creticus kommt im westlichen Kreta in Menge vor, vor- 
wiegend an nicht allzu trockenen Standorten, besonders an Nordhängen, 
in schattigen Schluchten sowohl wie in verwahrlosten Ölgärten und 
Raderalplätzen. Auf freien Hängen findet man die Pflanze am reichlich- 
sten im niederen Busch in den Vertiefungen zwischen Felsblöcken, in 
Südexposition fast nur in Hohlformen der Erdoberfläche, periodischen 
Bachgerinnen usw. Das weist darauf hin, daß die Pflanze während ihrer 
Vegetationszeit eine gewisse Bodenfeuchtigkeit benötigt und voll besonnte 
Lokalitäten nur bei relativ reichlicher Bewässerung erträgt. Im nörd- 
lichen Teile Westkretas tritt Dracunculus allenthalben meist gesellig auf, 
im südlichen wurde sie ebenfalls beobachtet (Sphakia), nach zuverlässiger 
Mitteilung im Osten noch bei Tybaki im südlichen Mittelkreta. Sie geht 
nicht hoch ins Gebirge hinauf (noch bei 500 m gelegentlich), sondern hält 
sich an die Tiefebene und besonders den Fuß der Gebirge und Hügel. 

Während die Gesamtart D. vulgaris SCHOTT, zu der cretius von ENG- 
LER als Varietät gezogen wird, von Portugal bis Westkleinasien die nörd- 
lichen Mittelmeerländer bewohnt, soll am Südostrand der Verbreitung 
eine Aufspaltung in drei Varietäten eng begrenzter Areale eintreten, alle 
drei vor allem auch durch besonders große Blütenstände ausgezeichnet : 
var. creticus außer Kreta in Böotien (?); var. laevigatus auf Rhodos; var. 
elongatus in Lyzien. Nun ist aber die Art schon in Kreta keineswegs 
ganz einheitlich, sondern man könnte sie, wenn man nur nach dem 
äußeren Anschein sich richten wollte, in eine ganze Anzahl von Gruppen 
einteilen. Zudem stimmt ein großer Teil der in Kreta beobachteten 
Pflanzen mehr mit elongatus überein. Wenn man an die Verhältnisse bei 
unserem gemeinen Arum maculatum denkt, wird man aber eine weitere 
systematische Aufteilung für noch verfrüht halten und wir wollen daher 
im folgenden den Namen creticus beibehalten. 

Was zunächst auffällt, ist die enorme Größe der Pflanze und die außer- 
ordentliche Verschiedenheit der Dimensionen. Die Scheinstämme werden 
bis 15cm dick, die Blattstiele gelegentlich weit über 1m lang. Die 
Blütenstände erreichen bis 90 cm Länge, wobei 15 cm auf den Kessel bis 
zu seiner Einschnürung entfallen, die Spatha wird bis zu 25cm breit, 
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also Maße, wie sie in der europäischen Flora einzigartig dastehen. Dem- 
gegenüber stehen Zwergexemplare, die bei völlig normaler Entwicklung 
etwa !/, dieser Größe erreichen (Spathalänge des kleinsten, mitten unter 
normalen anderen beobachteten Exemplars 15 cm, Spathabreite 6 cm). 
Solche Extremformen sind ziemlich selten, besonders die Zwerge; die 
meisten Blütenstände sind zwischen 25 und 60cm lang. Merkwürdig ist 
auch, daß zwischen Blütenstandsgröße und Dimension der vegetativen 
Organe (Blätter) nur sehr 
lockere Beziehung besteht, 
und daß z.B. die Länge des 
Blütenstandsstieles außer- 
ordentlich schwankt (vgl. 
ähnliche Verhältnisse bei 
Arum, SCHMUCKER 1925). 
Schon Mitte März wur- 
den die Blätter trotz des 
sehr kalten Vorfrühlings 
fast ganz entwickelt gefun- 
den. Die Blütenstände aber 
entfaltetensich vielfach erst 
Mitte bis Ende April. Voll 
entwickelte Knospen blie- 
ben wochenlang fast statio- 
när, wahrscheinlich weil die 
Witterung nicht günstig ge- 
nug war. Auch in dieser Be- 
ziehung gleicht Dracunculus 
ganz unserem Arum macu- 
latum lel SCHMUCKER a. 
a. O.). 
Auf den Bau und die 
Abb 8. Dracunculus creticus am Standort. Funktion des Blütenstandes 
braucht hiernichtnäher ein- 
gegangen zu werden, weil diese Dinge durch die Kontroverse ARCANGELI 
—DeLpino (vgl. ENGLER S. 18) ausführlich bekannt wurden, und weil 
sich Dracunculus in seiner Funktion (Bestäubungsvermittlung) weit- 
gehend ähnlich verhält, wie das von KNOLL so eingehend untersuchte 
Arum nigrum, mit dem er auch im feineren Aufbau vielfach überein- 
stimmt. Es mögen daher nur einige am Standort beobachtete Eigen- 
heiten kurz geschildert sein. 
Die Spatha, nicht selten stark nach hinten schief gestellt, so daß aus 
der Sturzbahn eine Gleitbahn wird, ist innen gleichmäßig samtig rot- 
braun-purpur gefärbt, am Rande wellig, weniger samtig und eigenartig 
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genarbt und sehr kräftig gebaut (oft Wandstärke über 1 cm). Im weib- 
lichen Stadium ist der obere Teil der Spatha oft schon schlaff nach hinten 
herabgesunken. Der äußerst kräftig gebaute Kessel ist am Eingang grün- 
lich, rot gefleckt, bis zum Äquator durchscheinend grünlich, rot gefleckt 
und gestreift, darunter homogen braunrot, welche Farbe gegen den Grund 
an Intensität zunimmt. Diese Farbenverteilung bringt es mit sich, daß 
bei einem Blick in die Blüte von oben der obere Teil des Kessels eigen- 
artig matt, aber doch intensiv grünleuchtend erscheint, was vielleicht 





Abb. 9. Riese und Zwerg. Abb. 10. Blütenstand geöffnet. 


bestäubungsbiologisch von Bedeutung sein kann (vgl. KNOLL). Der eben- 
falls braun-purpur gefärbte Spadix ist leicht genarbt und flach gestreift, 
fettglänzend. Die Gestalt des ganz glatten Spadixansatzes sowie der 
„Hindernisorgane‘‘ und der Blüten geht am besten aus der Abbildung 
hervor. (Übrigens wechselt Größe und Ausbildung der Hindernisorgane 
sehr. Übergangsbildungen zu männlichen Blüten sind oft sehr schön 
vorhanden, doch können auch weibliche Blüten am oberen Rande des 
weiblichen Achsenteiles verkümmern und ähnliche Gestalt annehmen.) 
Bei Tybaki soll es übrigens auch eine Form mit sehr heller Spatha geben. 

Trotzdem der obere Staminodienkranz meist nur aus kurzen Fort- 
sätzen besteht, ist der Kesseleingang recht schmal. Das Entweichen der 
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Insekten wird aber auch hier in erster Linie durch die Wandbeschaffen- 
heit bedingt, ihre papillöse, fettüberzogene Epidermis, die an verschie- 
denen Teilen etwas verschieden ausgebildet ist. Die ‚‚Fettabdrücke‘‘ auf 
Deckgläschen (nach KNOLL) lassen sich ausgezeichnet herstellen. Ganz 
wie KNOLL bei Arum nigrum fand, übrigens auch schon ARCANGELI sehr 
richtig beobachtete, wird im weiblichen Stadium die Wand durch Zu- 
sammenfallen der Papillen usw. runzelig und nun für die Gefangenen 
gangbar. Was die Funktion betrifft, so können Käfer und Fliegen oft 
lange selbst an den steilsten Teilen der Spatha herumkrabbeln ohne ab- 
zustürzen und ebenso gelingt es ihnen ziemlich leicht, an der Säule hoch- 
zukommen, selten aber über die oberen Staminodien hinweg. Schon ein 
leichter Windstoß aber, gerade an den Standorten der Pflanze im Früh- 
jahr ein sehr häufiges Ereignis, versetzt die Blüte bei ihrer großen starren 
Segelfläche und dem kräftigen Stiel in ruckartiges Zittern, wodurch der 
Absturz mit Sicherheit erfolgt, was unzählige Male beobachtet wurde und 
für Fang und Festhalten der Besucher nur günstig sein kann. 

Die Temperaturmessungen am Spadix ergaben ein betrübliches Resul- 
tat. Wenn man mit entsprechender Vorsicht dabei zu Werke geht, was 
im Freien bei unbeständiger Witterung gar nicht so leicht ist, so findet 
man zwar oft Ubertemperaturen von 1—2° (Maximum 3,49—24,3° gegen 
20,9°), oft aber auch keine erheblichen Unterschiede, nicht selten sogar 
geringe Untertemperatur. Für das Kesselinnere gilt ähnliches. Daraus 
geht hervor, daB hier die Blütenwärme für den Insektenbesuch keine Be- 
deutung haben kann, denn sie ist viel zu gering. Ob etwa in einem kli- 
matisch günstigeren Frühjahr wie 1928 die Übertemperatur höher geht, 
mag dahingestellt bleiben; jedenfalls war die Eigenwärme der wenigen, 
schon 1929 im Gewächshaus blühenden Importpflanzen auch nur mini- 
mal. Nach Erfahrungen von KnoLL und SCHMUCKER dürfte die Eigen- 
wärme, auch wenn sie viel beträchtlicher ist, für die Anlockung der In- 
sekten nicht viel bedeuten. Übrigens ist das Fehlen einer ansehnlichen 
Eigentemperatur bei Dracunculus creticus sehr leicht erklärlich. Schon 
in der unentfalteten Knospe ist die Keule durch Zerreißen des Mark- 
gewebes hohl (z. B. bei 6 mm Durchmesser nur :/, mm Wandstärke). 
Unter der kleinzelligen Epidermis folgt eine schmale Gewebeschicht 
dichten Parenchyms, nur spärlich erfüllt mit Inhalt (mit Jod sich bräu- 
nend) und reich an Zystolithen, während Stärke in ganz kleinen Körn- 
chen nur mäßig auftritt, weniger sogar als etwa in den Zellen der Spatha. 
Dann beginnt nach innen zu rasch die Auflösung des Gewebeverbandes. 
Nur unten am Keulenstiel, wo das Gewebe weniger lakunös ist, tritt 
Stärke in größerer Menge auf, aber auch hier keineswegs in imponierender 
Menge. Die Keulen eben sich entfaltender Blüten enthalten in ihrer 
dünnen Wand, die schwach nach dem Wellblechprinzip versteift ist, 
kaum noch Reservevorräte. Das Fehlen der eigenen Erwärmung ist also 
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verständlich, da eben nichts oder nur wenig da ist, was oxydiert werden 
könnte. 

Bei der Beobachtung der Blütenstände am Standort fiel zunächst auf, 
daß trotz der Größe und des ziemlich starken Geruches die Insekten sich 
wenig darum zu kümmern schienen. Gelegentlich flog wohl eine kleine 
Diptere an, bei sehr warmem Wetter und Windstille wurde der ,,ge- 
richtete‘‘ Besuch etwas lebhafter, blieb aber immer gering. Um zu sehen, 
ob Kot- oder Aasinsekten überhaupt nicht vorhanden wären, wurde 
wiederholt neben stark riechende Blüten in 1—3 m Entfernung frischer 
Vertebratendung oder faulendes Fleisch gebracht, entweder auf den Erd- 
boden oder auf Felsen, nachdem vorher die Blüte mindestens eine halbe 
Stunde beobachtet und nur sehr geringe Anziehungskraft auf Insekten 
festgestellt worden war. Frischer Dung lockte stets in verblüffend kurzer 
Zeit, schon nach wenigen Minuten, eineMenge von Dipteren an, besonders 
kleine Fliegen, daneben auch Käfer, die oft in wohlgezieltem Flug an- 
kamen. Gewöhnlich war das Objekt schon nach einer Viertelstunde ge- 
radezu überdeckt mit Besuchern. Aas wirkte ähnlich, aber der Besuch 
war erheblich schwächer. Bei all diesen Versuchen stand die Blüte ziem- 
lich vereinsamt daneben, wenn sich auch manchmal (Windrichtung!) der 
Besuch deutlich hob. 

Kleine Fliegen, die die Blüten besuchten und sich auch darauf nieder- 
ließen, flogen meist nach kürzerer Zeit wieder fort, ohne aktiv oder passiv 
in den Kessel zu geraten. Erfolgte das aber, dann geschah es durch 
Absturz (vgl.oben), was besonders bei den Käfern der Fall war. Während 
des weiblichen Stadiums entrinnen Insekten nur selten ; einige Male wurde 
das bei kleinen Fliegen beobachtet. 

Die Ergebnisse einer ausgedehnten, über 500 Stück verschiedenartig 
amputierter Blütenstände am Standort umfassenden Versuchsreihe sollen 
nicht im einzelnen mitgeteilt werden, weil infolge starker Fehlerquellen 
genaue Zahlen mehr behaupten würden als sich beweisen läßt. Einmal war 
das Frühjahr 1928 klimatisch ungünstig, vor allem sehr wechselnd. Dann 
reichte die Zeit nicht, bei etwa :/, der Versuchspflanzen den Frucht- 
ansatz genau zu kontrollieren, abgesehen davon, daß eine erhebliche 
Menge beschädigt oder zerstört wurde. Vor allem aber ist zu betonen, 
daß in einigen Fällen mit Sicherheit Autogamie innerhalb des Blüten- 
standes festgestellt werden konnte, die allerdings nur unter ganz be- 
sonderen Bedingungen im Freien einzutreten scheint. Die Versuche im 
Freiland wurden ergänzt durch einige weitere, mit abgeschnittenen 
Blüten, angestellt im Garten des Herrn M. Crüser zu Khaleppa bei 
Canea. 

Summarisch läßt sich folgendes sagen : 

1. Insektenbesuch (350 Blütenstände im Laufe von 3 Wochen im weib- 
lichen Stadium geöffnet). In fast !/, der Blütenstände keine Besucher ge- 
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funden, in !/, mehr als 6 Exemplare (Maximum 13). Zusammen mit den 
direkten Beobachtungen beweist das recht geringen Besuch unter den 
obwaltenden Umständen. Fast stets vorhanden und als bei weitem wich- 
tigste Pollenüberträger anzusehen sind drei etwa 3—4 mm lange Staphyli- 
niden, die auch an Aas beobachtet wurden. An zweiter Stelle ein etwa 
8mm langer schwarzer Käfer. An dritter Stelle, schon weit zurück- 
tretend, kleine Fliegen, die zweifellos bei der Zählung etwas zu kurz 
kommen, da ein Teil von ihnen entweichen kann (wie schon ARCANGELI 
bei D. vulgaris beobachtete). Alles übrige nur gelegentlich. Da ferner in 
mehr als der Hälfte der Blüten 
auch sonstige Fremdkörper, vor 
allem Flugsamen und dergleichen, 
gefunden wurden und zwar oft in 
sehr erheblichen Mengen, so dürfte 
ein Teil der Insekten wie diese 
rein passiv in die Blüten gelangt 
sein, was bei der ständigen, zum 
Teil starken Luftbewegung und 
den großen Blütenstandstrichtern 
nicht verwunderlich ist. Daß aber 
der Geruch für die Anlockung doch 





Abb. 11. Dracunculus creticus am Standort. ‘ ‘ : 
Schmeißfliegen-Gehege am Spadix. von Bedeutung ist, beweisen nicht 


nur die folgenden Ergebnisse, 
sondern auch die Tatsache, daß sich einmal eine Schmeißfliege (Calli- 
phora) so weit täuschen ließ, ihre Eier auf dem Spadix einer Blüte ab- 
zulegen. (Abb. 11.) 


Herr Dr. HEBERDEY, dem ich für seine Unterstützung herzlich danke, hatte 
die große Freundlichkeit, die in den Kesseln von Dracunculus gefundenen In- 
sekten zu bestimmen. Er hatte eine Durchschnittsprobe vor sich, die ich in Kreta, 
aus reichlicherem Material entnommen hatte. Die Probe enthielt 56 Individuen, 
sämtlich Käfer, in 17 verschiedenen Arten. Bei weitem überwogen Staphyliniden, 
40 Tiere in 8 Arten: Oxytelus complanatus (22), O. sculpturatus (5), O. inustus (2); 
Mycetoporus Reichei (7), M. piceolus (1), die folgenden in je einem Exemplar: 
Philonthus sordidus, Ph. longicornis; Xantholinus rufipennis. Daneben fanden 
sich häufiger nur Dermestiden, und zwar 9 Individuen von Dermestes Frischi. 
Ferner traten auf in je einem Exemplar Saprinus semistriatus, Cercyon haemor- 
rhoidalis, Carpophilus immaculatus, Aleochara spec., Atheta spec., Saprinus spec. 
und Malthodes spec. Man sieht also: eine ziemlich bunte Auswahl mit entschie- 
denem Vorwiegen von Staphyliniden und besonders der einen Art Oxytelus com- 
planatus. Daneben spielt nur noch der Speckkäfer Dermestes Frischi eine Rolle. 
Nach freundlicher Mitteilung von Herrn Dr. HEBERDEY sind alle genannten 
Arten, mit Ausnahme von Carpophilus, Malthodes und den relativ häufig gefun- 
denen Mycetoporus-Arten in den Blütenständen von Dracunculus wohl zu er- 
warten. Es handelt sich um Arten, die auf Aas, Kot usw. anzutreffen sind. Von 
den Mycetoporus-Arten aber wird angegeben, daß sie in feuchtem Moos und Laub, 
unter Steinen und dergleichen leben. 
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2. Erfolg des Insektenbesuchs bzw. der Anlockungsmittel (500 ver- 
schieden amputierte Blüten neben Kontrollen, 380 auswertbar). Von 
nicht amputierten Blüten setzen 35% keine Frucht an; von solchen ohne 
Spadix 75% ; ohne Spatha 65% ; ohne Spatha und ohne Spadix 90—92% ; 
desgleichen, aber auch der männliche Teil entfernt: nur eine Pflanze unter 
45 Exemplaren scheint mit wenigen Früchten anzusetzen, geht aber 
dann zugrunde. (Zahlen wegen einzelner zweifelhafter Fälle abgerundet.) 
Bei der Auswertung ist zu bedenken: Bei der in diesen Gegenden un- 
gewöhnlich ungünstigen, stürmischen und wechselnden Witterung (eine 
ganz ungewöhnliche Kalteperiode~ging voraus) kann das in Betracht 
kommende Insektenleben stark dezimiert und in seiner Tätigkeit be- 
einflußt worden sein, desgleichen die Pflanze selbst. — Die stete Luft- 
bewegung mag die Bedeutung rein passiver Zufuhr von Insekten über- 
schätzen lassen. — Der Prozentsatz von Autogamie läßt sich nicht be- 
rücksichtigen (da diese Eigenschaft zu spät wahrgenommen wurde), zu- 
mal bei den spadixamputierten Pflanzen. Als Ergebnis bleibt, daß trotz 
der riesigen Blütenstände bzw. des großen Aufwandes an Baumaterial da- 
für (die Knollen sind verhältnismäßig sehr klein) die Bestäubung durch In- 
sekten nicht gerade gut gesichert ist, daß Wärmeentwicklung nicht als 
Anlockungsmittel wesentlich in Betracht kommen kann, daß rein passiv 
Insekten in erheblichem Grade in die Blütenstände gelangen, daß der Duft 
immerhin von großer Bedeutung ist (sonst wäre der relativ gute Frucht- 
ansatz spathaamputierter Pflanzen nicht verständlich, abgesehen davon, 
daß diese Art der Anziehung auch direkt besonders im Garten von 
Khaleppa beobachtet wurde). Über die Bedeutung der Farbe läßt sich 
wenig sagen, immerhin dürfte sie nach den Erfahrungen KNOLLS 
und Beobachtungen an hellblühenden Arum-Varietäten gering sein. Es 
scheint wahrscheinlich, daß der Geruch bei wärmerem und beständigerem 
Wetter noch eine erheblich größere Rolle spielen wird und daß dann der 
Fruchtansatz durchschnittlich besser sein mag. Im ganzen entsprechen 
die Ergebnisse weitgehend dem, was KNOLL in seinen exakten Versuchen 
für Arum nigrum fand ; andererseits ergeben sich weitgehende Parallelen 
mit früheren Untersuchungen an Arum maculatum. Damals wurde 
schon darauf hingewiesen, daß die wesentlichsten Anlockungseinrich- 
tungen gerade dann nicht funktionieren (Geruch ; Wärme, wenn sie über- 
haupt in Betracht käme), wenn sie am nötigsten wären, nämlich bei 
relativ ungünstigem Wetter und bei Dracunculus creticus scheint es eben- 
so zu sein. 

Weitere Untersuchungen werden an dem zahlreichen importierten 
Material ausgeführt werden, besonders über die Fertilitätsverhältnisse 
und Rassen. 

Der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft danke ich auch an 
dieser Stelle ergebenst für die Ermöglichung der Reise. Ebenso bin ich 
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Herrn Konsul CRÜGER in Canea und der Familie seines Bruders Max 
CrüGER in Khaleppa, sowie Herrn BERINDA-Canea für Förderung mei- 
ner Bestrebungen zu Dank verpflichtet. 


Inhaltsübersicht. 


I. Bei einer Form von Alpinia nutans besitzt jede zweite Blüte der 
Partialblütenstände und nur diese im Gegensatz zum Familiencharakter 
zwei Staubblätter statt eines. Dadurch dokumentiert sich am augen- 
fälligsten eine vollständige Inversion des Bauplanes der abnormen Blüten 
im Raum. 

Diese Inversion besteht zunächst darin, daß die Konfiguration der 
Blütenteile, die bei normalen Blüten in der unteren, geminderten Blüten- 
hälfte auftritt, bei der abnormen in der oberen geförderten sich findet und 
umgekehrt. In den beiden Blütentypen liegt das unpaare Glied eines be- 
stimmten Kreises einmal in der oberen, das andere Mal in der unteren 
Hälfte usw. Die Ausbildungsweise einer jeden Anlage erfolgt raum- 
gerecht. 

In den Hüllkreisen läßt sich das nachweisen, wird aber besonders auf- 
fällig in den Staubblattkreisen. Das unpaare Glied des äußeren, das nor- 
mal fehlt, theoretisch aber zu fordern ist, erscheint in derabnormen Blüte, 
wo es sich in der geförderten Hälfte befindet, erwartungsgemäß tatsäch- 
lich. Das unpaare Glied des inneren Andrözeumkreises, in der normalen 
Blüte in der oberen Hälfte allein fertil ausgebildet, wird in der abnormen 
Blüte staminodial zur Unterlippe. Andererseits liegen hier die paarigen 
Anlagen, die sonst zur Unterlippe verwachsen, jetzt oben, bleiben frei 
und werden fertil. 

Die Unterlippe, das Hauptschauorgan der Blüte, ist in beiden Typen 
fast gleich entwickelt, obwohl sie im einen Fall aus einer, im anderen 
aus zwei homologen Anlagen, die verwachsen, hervorging. 

Es wird gezeigt, daß tatsächlich durch die Art des Blütenstandes jede 
zweite Blüte in ihrem Grundriß fast genau invers stehen muß. 

Diese Alpinia-Blüten sind ausgezeichnete Beispiele dafür, wie durch 
einen Außenfaktor, höchstwahrscheinlich die Schwerkraft, entschieden 
wird, was aus der Summe der Potenzen einer Anlage realisiert wird. 

II. Salvia Jurisicii, eine erst kürzlich entdeckte Art aus Mazedonien, 
besitzt normale Blüten von hochspezialisiertem Salvia-Typ, bringt diese 
aber durch Bewegungen, die als „Drang nach außen‘ bzw. Endotrophie 
umschrieben werden können, zum allergrößten Teil in inverse oder schiefe 

Lagen, wodurch die normale Funktionsweise ausgeschlossen ist. 

Die Hauptbesucher, Hummeln und Bienen, verhalten sich dazu ver- 
schieden. Erstere besuchen die Blüten raumnormal und übertragen den 
Pollen mit Erfolg nototrib, letztere besuchen ‚‚blütennormal‘, also 
rauminvers. 
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Die Lernfähigkeit der Bienen und die Art der Pollenübertragung, 
auch ohne Betätigung des Hebelmechanismus, wird geschildert und auf 
Zwischenformen zwischen S.Jurisici und den normalen Arten mit auf- 
rechten Blüten, sowie auf Formen, wo der „Drang nach auBen‘‘ anders 
zustande kommt, hingewiesen. 

Die Inversion der Blüten wird nach der Anthese völlig zurückgeführt. 

Eine Übersicht über die Arten von Resupination an Hand der unter 
I und II beschriebenen Beispiele wird gegeben. 

III. Es wird nachgewiesen, daß der fehlende Bienenbesuch bei nur 
einem von zwei benachbarten Beständen von Salvia virgata, während 
beide von Hummeln besucht werden, darauf beruht, daß für die optische 
Fernwirkung nicht die Salvia selbst, sondern eine benachbarte Monarda- 
Gruppe in Betracht kommt. 

Alle Blüten beider Gruppen sind von Hummeln am Grunde der Kron- 
röhre angebissen, und zwar alle an der rechten Seite. Die Bienen lernen 
diese Tatsache rasch und verhalten sich völlig entsprechend. 

IV. Aut Grund von Standortsbeobachtungen wird die Biologie der 
Blütenstande von Dracunculus creticus geschildert. Der Bestäubungs- 
erfolg dieser größten ,,Blüten‘‘stände der europäischen Flora ist nicht 
allzu günstig. 

Die Blüt nstände funktionieren im wesentlichen wie die von Arum 
nigrum nach KnoLL. Neben dem Geruch als aktivem Anlockungsmittel 
kommt zumindest unter gewissen Verhältnissen rein passive Zufuhr von 
Bestäubern durch den Wind in Betracht. Hauptbestäuber sind Käfer, 
besonders kleine Staphyliniden. 
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EMBRYOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN EREMURUS SPECTABILIS M. B. VAR. REGELI. 
Von 
M. PROSINA 
(Moskau). 
Mit 27 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Oktober 1929.) 


Die ganze Unterfamilie der Asphodeloideae (Liliaceae), zu der die 
Gattung Eremurus gehört, ist bis jetzt von der karyologischen Forschung 
wenig berücksichtigt worden. Dieser Umstand bewegt mich, eine ver- 
gleichend-karyologische Untersuchung von Eremurus-Arten und von Ere- 
murus verwandten Gattungen dieser Unterfamilie vorzunehmen. Vor- 
liegende Arbeit enthält einige embryologische Beobachtungen über die 
Entwicklung des Pollens und des Embryosackes von Eremurus spectabilis. 

Simultane Pollenzellenbildung unter den Asphodeloideen fand zuerst 
STRASBURGER (1880), und zwar bei Asphodelus albus und A. luteus. In 
seiner Arbeit „La formation du pollen“ (1915), wo wir eine Zusammen- 
fassung der verschiedenen Pollenbildungstypen bei Monocotyledonen 
finden, betont GUIGNARD, daß, obgleich bei Monocotyledonen der succe- 
dane Typus üblich sei, dennoch bei manchen Arten auch simultane Bil- 
dung vorkomme; so zeichnet sich z. B. die ganze Familie der Jridaceae 
durch simultane Pollenzellenbildung aus; wir begegnen ihr auch bei 
Orchideen. Der Verfasser führt auch die von STRASBURGER angegebenen 
Fälle an. 

Im Jahre 1918 berühren G. TAckHoLM und E. SÖDERBERG wieder die 
Frage von simultaner und succedaner Bildung der Pollenmutterzellen, 
indem sie diesem Kennzeichen einen großen systematischen und phylo- 
genetischen Wert beilegen. 

SÜSSENGUTH (1920) gibt die Kennzeichen an, welche als Kriterien für 
die systematische Stellung von M:nocotyledonen und ihnen verwandter 
Gruppen dienen könnten. Den ersten Platz räumt er dem Microsporen- 
und -periplasmodiumbildungstypus ein, dann kommen die Entwicklung 
und der Bau des Embryosackes und die Lage der Samenanlage. 

Dem ersten Kennzeichen scheint SissENGUTH einen großen Wert bei- 
zulegen; ausführlich schildert er die Typen der Microsporenbildung, wo- 
gei er, wie die meisten neueren Forscher, den simultanen Typus für den 
phylogenetisch älteren hält, weil bei manchen Gymnospermen, Pterido- 
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phyten und sogar bei Moosen die Microsporenbildung auf diesem Wege 
stattfindet. Dabei betont er, daß der Pollenbildungstypus bei bestimm- 
ten Arten und Gattungen konstant sei, was übrigens auch andere For- 
scher bestätigen. Ohne auf eine ausführliche Schilderung der Tetraden- 
bildung einzugehen, führt SÜSSENGUTH als Beispiel simultaner Pollen- 
bildung einige Asphodeloideaearten an, und zwar Bulbine longiscapa, 
Asphodelus luteus, Asphodeline lutea und Eremurus himalaicus. 

YAMAHA (1926) analysiert die Einzelheiten in der Art des Auftretens 
oder der Bildung der Scheidewand während der Zellenteilungen, beson- 
ders bei der Tetradenbildung; er.hält sie vom systematischen Stand- 
punkte aus für sehr wichtig. Auf Grund eigener Beobachtungen und von 
Literatur-Angaben unterscheidet er im Pflanzenreich zwei Haupttypen 
der Zytokinese: I. durch „Hautschichteinfaltung‘‘ und II. durch ,,Haut- 
schichtneubildung‘“. Bei beiden Typen werden noch je drei Modifika- 
tionen unterschieden — im ersten Falle: a) Einschnürungstyp, b) Riß- 
spaltentyp, c) Membranleistentyp; und im zweiten: a) Vakuolentyp, 
b) Mikrosomentyp, c) Zellspaltentyp. 

Alles oben Erwähnte hat mich veranlaßt, auf eine nähere Schilderung 
der Pollenbildung bei Eremurus spectabilis einzugehen, weil dieser Vor- 
gang bei dieser Art eben nach dem Typus verläuft, der sonst den meisten 
Dicotyledonen eigen ist. 

Die Wurzelknollen von Eremurus spectabilis aus dem Botanischen 
Garten zu Taschkent, wurden auf einem Beete des Zuchtgartens des 
wissenschaftlichen Forschungsinstituts von Timirjoseff aufgepflanzt. Im 
Sommer 1927 und 1928 blühten die Sprosse vorzüglich. Knospen und 
Blüten wurden fixiert, teils mit der im Laboratorium des Akademikers 
S. NawascHin üblichen Flüssigkeit, d.h. Chrom.-azet.-formol, teils nach 
Carnoy. Dicke der Schnitte: für Pollenbildung 7—8 u, für Embryosack 
10—12 u. Gefärbt-wurde mit Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN. Die 
Zeichnungen wurden mit Hilfe des Zeichenapparates ABBÉ angefertigt. 
Alle Abbildungen der Pollenbildung sind mit 2 mm Objektiv und Okular 
K. 12 Zeıss gemacht worden, die Abbildungen des Embryosackes bei ver- 
schiedenen Vergrößerungen. 


Entwicklung des Pollens. 


Die Blüten sind inder Gattung Eremurus in einem sehr langen trauben- 
förmigen Blütenstand vereint. Die Art des Aufblühens (das Entfalten 
der Blumen schreitet von unten nach oben fort) erlaubt es, bei einem und 
demselben Blütenstand Knospen und Blüten in allen Entwicklungs- 
stadien zu beobachten: während wir im unteren Teile des Blütenstandes 
voll entwickelte Blumen mit geöffneten Pollensäcken sehen, haben wir 
oben Knospen, in denen die Pollenmutterzellen sich noch in den Anfangs- 
stadien des Reduktionsvorganges befinden. 
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Die Fächer der jungen Pollensäcke sind mit Archesporgewebe gefüllt, 
dessen Zellen sich wie gewöhnlich durch ihre Lumen- und Kerngröße von 
den Zellen der anliegenden Gewebe unterscheiden; sie haben eine sehr 
dünne Zellwand und sind dicht aneinander und an die tapetale Schicht 
des Pollensackes angeschmiegt. Ohne auf eine Schilderung der Reduk- 
tionsteilung im einzelnen einzugehen, betone ich nur einige Momente. 

Abb. 1 zeigt den Moment der synaptischen Zusammenziehung des 
Chromatinknäuels an die Seite des Kernes, zu welcher sich gerade auch 
der Nucleolus genähert hat. Bei den Anfangsstadien der heterotypen 
Teilung habe ich vielfach beobachtet, daß die Kerne je zwei Nucleolen 
besaßen; von denen der eine, öfters unregelmäßig in der Form, mit 
schwach durchsichtigen Vakuolen, sich sehr intensiv färben läßt, während 
der andere stets eine bleichere Färbung aufnimmt. Beide Nucleolen blei- 
ben bis zu den spätesten Stadien der Prophase der heterotypen Teilung 


ae 





Abb. 1. rt der Pollenmutterzelle. Vergr. oye —‘Abb. 2. Entwirrung des synaptiscnen 
Knäuels (Anfangsstadium). Vergr. 2 mm - K12. — Abb. 3. Pachynemastadium; Anfang von Kallose- 
ablagerung an den Wänden der Pollenmutterzellen. Vergr. 2 mm - K 12. 
sichtbar. An der Oberfläche des schwächer gefärbten Nucleolus kann 
man öfters an der einen Seite eine kleine Anschwellung beobachten, an die 
zwei oder drei Chromatinfäden des Knäuels herantreten. Eine ähnliche 
Erscheinung wurde von vielen Forschern hervorgehoben, z. B. von 
LATTER (1926). Es wurde gesagt, daß auf diesem Wege das Ernähren des 
Chromatinfadens zustande komme. Die Beziehungen zwischen den bei- 
den Nucleolen unter sich, und die des dunkelgefärbten zum Chromatin- 
knäuel habe ich noch nicht aufklären können. Doch wird bei der Unter- 
suchung der somatischen Teilungsvorgänge in den Wurzelspitzen von 
Eremurus sich vielleicht die Möglichkeit darbieten, den Zyklus der Um- 
wandlungen des Nucleolus im ganzen zu verfolgen, da auch in den Soma- 
zellen von Eremurus die Kerne stets zwei oder auch mehr Nucleolen 
enthalten, wobei sich der eine schwächer färbt und die anderen dunkel- 

gefärbte Einschlüsse von unregelmäßiger Form enthalten. 
Nachdem der synaptische Knäuel sich entwirrt hat, füllen die 
schleifenförmigen Fäden mit sehr verdichtetem Chromatinstoff die ganze 
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Kernhöhle aus, wobei sich das Chromatin längs dem Faden in der Form 
einer dichten Perlenschnur verteilt. An einigen Stellen ist dabei eine 
Längsspaltung der Fäden schwach sichtbar. 

Es ist ganz unmöglich, die Schleifen des entwirrten Knäuels zu zählen, 
da jede Schleife sehr lang ist, in der Kernhöhle verwickelte Kurven macht 
und sich dabei mit anderen Fäden derart verstrickt, daß man ihren 
Biegungen nicht leicht folgen kann. Abb. 3 zeigt den Kern im Pachy- 
nemastadium. Auf dem Bilde sind alle Schleifen aufgetragen, die mittels 
einer möglichst starken Drehung der Mikrometerschraube sichtbar wer- 
den konnten. Danach scheint ihre-Zahl nicht hoch zu sein, vielleicht 
werden es nicht mehr als sieben sein, obgleich ich es nicht mit Bestimmt- 
heit behaupten kann. Die Enden der Schleifen vereinigen sich um den 
Nucleolus. 

Im Moment des Knäuelentwirrens bleiben die Pollenmutterzellen 
noch im Zusammenhang miteinander. In der Zellwand finden wir inter- 
essante Änderungen (vgl. Abb. 1 und 2 mit Abb. 3). Die Zellwand beginnt 
sich unregelmäßig zu verdichten, erst an den Zellecken, dann verbreitet 
sich diese Verdichtung über die ganze Zellwand. Viele Untersucher fassen 
diese Erscheinung als Quellung der sekundären Schichten der Mutter- 
zellwand auf, wie es Farr für Nicotiana für möglich hält, andere aber 
halten sie für Ablagerung eines bestimmten Stoffes, der Kallose (YAMAHA 
1926, CASTETTER 1926 für Cucurbita). In lebenden, nicht fixierten Prä- 
paraten ist die Wandung der Pollenmutterzellen durch starke Licht- 
brechung charakterisiert, was gerade der Kallose eigen ist und sie von 
der Cellulose unterscheidet. Die Struktur der Zellhaut bleibt homogen, 
es läßt sich gar keine Schichtung bemerken. Auf hämatoxylingefärbten 
Präparaten sind diese Verdichtungen am Anfang der Kalloseablagerung 
ausgesprochen gelb, in späteren Stadien färbt sich die Zellwand immer 
schwächer und schwächer. Beim Färben lebender Zellen mit Anilinblau 
sieht man, daß die primäre sehr dünne farblose Muttermembran die 
äußeren Konturen der Zelle bildet ; sie läßt sich sehr wohl von der inneren 
blauen Schicht der Kallose unterscheiden. 

Nach der Entwirrungsphase des Knäuels beginnen die Fäden sich zu 
verdichten und zusammenzuziehen, was zur Diakinese führt, wobei die 
homologen Chromosomenpaare Dyaden bilden; dicht miteinander ver- 
strickt liegen sie in der Äquatorialebene, es ist die Metaphase des hetero- 
typen Teilungsvorganges. 

Die Äquatorialplatte enthält sieben Bivalente verschiedener Größe: 
zwei kleinere, zwei große und drei mittiere, was genau den Verhältnissen 
der somatischen Chromosomen von Eremurus spectabilis entspricht 
(Abb. 4 und Abb. 4a). 

Dann folgt die Anaphase der heterotypen Teilung, die Chromosomen 
begeben sich polwärts, wo bald darauf sich Zeichen der Längsspaltung 

Planta Bd. 9. 50a 
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in den Tochterchromosomen zeigen, — sie machen sich zur nächsten Tei- 
lung bereit (Abb. 5). Die Spindelfäden sind gut sichtbar ; im Cytoplasma 





Abb. 4. Abb. 6. 


Abb.4. Metaphase der heterotypen Teilung. Die Zellhaut der Poll tterzellen ist bedeutend 
verdichtet. Vergr.2 mm - K12. — Abb. 5. Anaphase der heterotypen Teilung. Vergr. 2 mm - K 12. 
Abb. 6. Ende der Anaphase der heterotypen Teilung. Vergr. 2 mm - K12. 





sind aber weder in diesem noch im folgenden Stadium irgendwelche Ände- 
rungen zu bemerken. Abb. 6 zeigt, wie die Chromosomen ihre Form ver- 


lieren. Alsdann tritt das Sta- 

5) dium der Interkinese ein (Ab- 
bild.7), wo wir zwei neu ge- 

LU Li } bildete Tochterkerne sehen. 

Die Spindelfäden, die sie ver- 

einigen, sind gut sichtbar ; bei 


Abb. 4a. Diploide Kernplatte aus den Wurzein mit genauer Betrachtung kann 
14 Chromosomen. man merken, daß in der 


Âquatorialebene die Fäden dichter werden, wobei diese verdichtete Zone 
an der Peripherie breiter ist als in ihrer Mitte. 


en 





Abb. 7. Abb. à. Abh. 9. 

Abb. 7. Telophase der heterotypen Teilung. Auftreten von Fadenverdickung der Spindel in der 
Äquatorialebene. Vergr. 2mm - K12. — Abb. 8. Prophase der homüvotypen Teilung. Die Npindel- 
füden zeigen eine sehr starke Verdickung in der Ayuatorebene. Vergr. 2 mm - K 12. 

Abb.9. Anfang der Anaphase der homöotypen Teilung. Vergr. 2mm - K 12. 


Von den nächsten Abb. 8 und 9 zeigen die erste die Prophase der 
homöotypen Teilung; die zweite den Anfang ihrer Anaphase. Man sicht, 
daß die Spindelfäden in der Äquatorialebene eine noch größere Ver- 
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dichtung bekommen; sie sehen aus, als ob sie stark angeschwollen wären 
und zu verschmelzen scheinen. Es tritt aber keine wirkliche Verschmel- 
zung ein, es bildet sich keine Platte (kein Phragmoplast) noch sonst ein 
Gebilde, welches das mütterliche Cytoplasma teilt. 

Am Ende der Anaphase der homöotypen Teilung treten im mütter- 
lichen Cytoplasma tiefe Änderungen ein. Die Verdichtungszone der Spin- 
del, die eine Zeitlang das Cytoplasma durchquert hatte, verschwindet; 
die vier Chromosomengruppen an den Pollen sind durch zwei kaum merk- 
liche kreuzartig gelegene Fäden der einstigen Spindel vereint. Keine 
Spur einer trennenden Scheidewand. Wir haben also das Bild einer 
typischen simultanen Teilung vor den Augen, wie sie den Dicotyledonen 
eigen ist. Die mütterliche Zellwand behält ihr früheres Aussehen. 

Folgt man YAMAHA in seiner Cytokinesentypenklassifikation, so 
könnte man vielleicht den eben geschilderten Moment als das Kenn- 





Abb. 10. Ende der Anaphase der homöotypen Abb. 11. Bildung der vier Enkelkerne. Begin- 
Teilung. Vergr. 2 mm - K12. nendes Auftreten der Hautschicht im mütter- 
lichen Cytoplasma. Vergr. 2 mm - K 12. 


zeichen eines Zwischentypus von Cytokinese, eines Übergangstypus 
zwischen simultan und succedan auffassen. Es wird keine Scheidewand 
gebildet, auch keine ephemere, es besteht aber doch eine Tendenz dazu 
in der Form einer sehr verdichteten Grenzschicht. 

Auch ScHÜRHOFF (1926) betrachtet diese Art der Tetradenbildung als 
eine Übergangsform; seiner Meinung nach steht sie dem primitiveren 
Typus, also dem succedanen, näher. 

Gegen Ende der homöotypen Teilung trägt die Pollenmutterzelle von 
Eremurus spectabilis dieZüge, welche die Pollenentwicklung der meisten 
Dicotyledonen charakterisieren (FARR, LATTER, CASTETTER) (Abb. 10 
und 11). Abb. 11 zeigt vier soeben gebildete Kerne, also eine Tetrade, von 
der mütterlichen Zellwand umgeben. Zu dieser Zeit haben sich die 
Mutterzellen voneinander gesondert, ihre Dimensionen haben merklich 
zugenommen, was teils auf Kosten der Vergrößerung der Tetradenzellen 
geschieht, teils aber auf die Quellung der mütterlichen Membran zurück- 
zuführen ist, was besonders deutlich Abb. 13 zeigt. Wahrscheinlich wird 
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durch die Quellung die Zellhaut weniger dicht, weshalb sie sich auch 
schwächer färben läßt. 

Kaum sind die Kerne der künftigen Pollenkörner gebildet, so er- 
scheint im Muttercytoplasma kreuzweise eine Hautschicht (Abb. 11), 
welche die Pollenmutterzellen in vier Zellen trennt. Im nächsten Sta- 
dium (Abb.12) werden längsder neu 
entstandenen Haut die beiden Risse 
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Abb. 12. Erscheinen derSpalten längs derHaut- Abb. 13. Die Kalloseschicht der Mutterwandung 

schicht. Absonderung der Tetraden (Anfangs- bildet Auswüchse in das Tetradeninnere hinein. 
stadium). Vergr. 2 mm - K 12. Vergr. 2 mm - K12. 

gebildet, die die Mutterzellen in Tetradenzellen trennen. Sobald diese 

sich teilweise voneinander losgelöst haben, gibt die Mutterhaut Aus- 


hie 
/ ol } 
Abb. 14. Abb. 15. 


Abb. 14. Die Tetrade des jungen Pollens von der primären Membran der Mutterzelle umscheidet. 
Die Kallosenschicht ist aufgelöst. Vergr. 2 mm - K 12. — Abb. 15. Völliges Verschwinden der Mutter- 
zellwand. Vergr. 2 mm - K 12. 





wüchse ab, die ins Innere der Rißspalten dringen und sich dann im Zen- 
trum der Tetraden vereinigen. Auf diese Weise werden die einzelnen 
Zellen der Tetrade voneinander gesonde:t. 

Der Klassifikation von YAMAHA gemäß muß diese Art der Tetraden- 
bildung am ehesten als „Rißspaltentyp‘“‘ bezeichnet werden. 

Jede der Tetradenzellen ist mit einer sehr dünnen Hautschicht um- 
geben. Erst jetzt wird die Exine ausgeschieden, die eine sehr schwache 
äußere Skulptur besitzt. Während die jungen Tetraden mit eigener Wan- 
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dung versehen werden, wird die Mutterzellwand allmählich aufgelôst : 
zuerst verschwindet die innere Kallosenschicht ; einige Zeit darauf liegen 
die jungen Pollenkörner noch im Inneren der primären Muttermembran 
(Abb. 14), dann befreien sie sich ganz (Abb. 15). Die ganze Tetrade zer- 
fal't in einzelne Pollenkörner. Vollständig entwickelte Pollenkörner 





Abb. 16. Abb. 17. Abb. 18b. 

Abb. 16. Fertiger Pollen. Vergr. 2 mm - K12. — Abb. 17. Teilung im Innern des Pollenkernes. 
Metaphase. Sieben haploide Chromosomen. Vergr. 2 mm - K12. — Abb.18a u.b. Anaphase der 
Teilung im Innern des Pollenkornes. Vergr. 2 mm - K12. 
sehen wir auf Abb. 16, 19 und 20. Auf dem letzten Bilde sieht man, wie 


die Exine an einer Seite unterbrochen wird; es ist der Teil, wo der Pollen 


ga 





Abb. 19. Der generative und der vegetative Abb. 20. Beide Kerne liegen an der Aus- 
Kern liegen im Pollenkorn einander gegeniiber. trittsstelle des kiinftigen Pollenschlauches. 
Vergr. 2mm -K12. Vergr. 2 mm - K 12. 
nur eine diinne Membran behalt. Auf Querschnitten des Pollens ist sie 

deutlicher zu sehen (Abb. 18 und 20). 


Bildung des generativen Kernes. 

Nachdem die Tetraden in einzelne Körner zerfallen sind, vergrößern 
sich diese sehr (Abb. 16 und 19). Ihre Kerne teilen sich. Die Metaphase 
der Teilung vor dem Entstehen des generativen und des vegetativen 
Kernes ist in Abb. 17 abgebildet, wo die sieben haploiden Chromosomen 














756 M. Prosina: Embryologische Untersuchungen 


gut zu sehen sind. Die nächste Abb. 18 ist die Anaphase derselben 
Teilung. Hierbei ist die Teilungsrichtung von Interesse. Sie liegt den 
Raumverhältnissen scheinbar zum Trotz immer senkrecht zur langen 
Achse des Kornes, nicht ihr parallel, wie man erwarten dürfte, so daß die 
Teilung zwischen engeren Grenzen verlaufen muß. In Wirklichkeit aber 
stellt sich die Teilungsachse in die Richtung des geringeren Widerstandes 
ein, d. h. gerade gegen die Stelle, wo die Zellwand dünner und elastischer 
ist. Auf diese Weise kommen die neu gebildeten Kerne — der generative 
und der vegetative — einer hinter den anderen zu liegen, und zwar ge- 
rade an der Stelle des künftigen Austritts des Pollenschlauches. 


Tapetum. 

Während die Pollenmutterzellen die Synapsisphase durchmachen, 
sind die Zellen, die den Pollensack auskleiden, ziemlich klein und ein- 
kernig; später werden sie größer und gegen Ende der Frophase der hetero- 
typen Teilung sind alle Zellen zweikernig ; so bleibt es auch bis zum Ende. 
Polyploide Kerne, welche die Tapetenschicht z. B. vieler Compositen so 
scharf charakterisieren, habe ich hier nicht beobachten können. 

Die Tapetenzellen von Eremurus spectabilis muß man zu dem Typus 
der Sekretionszellen — Sekretionstapetum — rechnen. Ihre Sekretions- 
tätigkeit entwickelt sich aber intensiv nur in dem Moment, wo in den 
Pollenkörnern sich die Teilung vollzieht. Zu dieser Zeit sind die Pollen- 
säcke von einer orange gefärbten Flüssigkeit erfüllt, in die die Pollen- 
körner eingesenkt sind. Hiernach werden die Tapetenzellen bald er- 
schöpft, sie verflachen, um schließlich abzusterben. In der Periode ihrer 
angestrengtster Tätigkeit kommt in ihnen keine Kernteilung zustande, 
die Kerne werden aber größer und erhalten eine große Zahl Nucleolen. 


Der Embryosack. 


Neben der Entwicklung des Pollens habe ich auch die Entwicklung 
des Embryosackes bei Eremurus spectabilis untersucht. 

Im Jahre 1928 erschien eine Arbeit von STENAR, in der die Entwick- 
lung des Embryosackes bei einigen Arten aus der Unterfamilie der Aspho- 
deloideen, und zwar: Bulbine, Eremurus himalaicus, Asphodelus fistulosus 
und Asphodeline liburnica geschildert wird. 

Nach den Angaben Srenars läßt sich die ganze Gruppe durch fol- 
gende Eigentümlichkeiten kennzeichnen: 1. die Samenanlage ist ortho- 
trop oder hemiorthotrop, 2. die Entwicklung des Embryosackes vollzieht 
sich nach dem normalen achtkernigen Typus, 3. die Samenanlage ist mit 
einem Arillus versehen, 4. die Entwicklung des Endosperms vollzie ht 
sich nach dem ,,helobialen Schema“, 5. der Pollen entwickelt sich nach 
dem simultanen Typus. Meine eigenen Beobachtungen über die Ent- 
wicklung des Embryosackes von Eremurus spectabilis stehen denen von 
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STENAR so nahe, daß ich hier mich auf eine kurze Darstellung beschränken 
kann. 

Der dreifächerige Fruchtknoten wird durch Verwachsen von drei 
Fruchtblättern gebildet und ent- 
hält eine kleine Zahl Samenan- 
lagen. Die Archesporzelle, vom 
Nucellusgewebe umgeben, liegt 
in der Nähe der Epidermis, 
durch eine oder zwei Zellen- 
reihen von ihr getrennt (Ab- 
bild.21). Solange die Differenzie- 
rung der Archesporzelle vor sich 
geht, erreicht das innere Integu- Abb. 21. Die Samenanlage mit der 


ment eine bedeutende Entwick- Archesp lle. Beginn der heterotypen Teilung. 
Vergr. Ob. 2 mm - Ok. 1. 








lung, während das äußere 
nurerst angedeutet ist ; bald 
aber holt es das innere in 
seiner Entwicklung ein (Ab- 
bild. 22). Es beginnt die 
heterotype Teilung der Ar- 
chesporzelle, wodurch der 
obere Kern durch eine 
diinne Scheidewand vom 
unteren getrennt wird. Dar- 
auf folgt die homôotype 
Teilung der Tochterkerne 
(Abb. 23). Es entstehen vier 
-Makrosporen. Der Embryo- 
sack entwickelt sich aus / 
der unteren Makrospore, die X 





Abb. 22. Metaphase der heterotypen Teilung in der 
Mal A 


zelle. Vergr. Ob. 2 mm Okul. K 4. 





P 





oberen gehen zugrunde (Ab- 

bild. 24, 25). Weiteren Be- YE 

obachtungen steht die Ver- | ll LH 
biegung des Embryosackes | N 

im Wege; darum gelingt es | ‘an 

leider nicht, ein volles Bild | 4 ie | 

der Entwicklung des Em- \ oe 
bryosackes zu erhalten. Abb. 23. Zwei Makrosporen in der Metaphase ihrer 


Diese Übergangsphasen feh- homöootypen Teilung. Vergr. 2 mm - K4. 


len auch bei STENAR, wobei er auf dasselbe Hindernis hinweist. 
Der in den Abb. 26 und 27 dargestellte, vollkommen ausgebildete 

Embryosack ist von einem sehr entwickelten Nucellus umgeben. Der 

Eiapparat besteht aus zwei Synergiden mit einem gut sichtbaren ,,Faden- 
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apparat‘ und einer kleinen Eizelle dazwischen. Der große sekundäre 
Kern des Embryosackes liegt in der Mitte. Nach den Angaben von 





Abb. 24. Zwei absterbende Makrosporen und Abb. 25. Das Zweikern-Stadium des 
der primäre nes à ze Vergr. Embryosackes. Vergr. 2 mm - K4. 


STENAR verschmelzen die Pol- 
kerne sehr früh. Ebenso früh 
verschwinden auch die Anti- 





+ \ 


Abb. 26. Abb. 27. 
Abb. 26. Vollentwickelter Embryosack. Zwei Synergiden, Eizelle und der sekundäre Kern des 
Embryosackes. Vergr. 2 mm -1. — Abb. 27. Embryosack nach der Befruchtung. Eine zerstörte 
Synergide, die Eizelle, der sekundäre Kern des Embryosackes und der eine noch erhaltene anti- 
podiale Kern. Vergr. 2 mm -1. 


podenkerne, und obgleich ich eine große Zahl Präparate durchge- 
sehen habe, ist es mir nur ein einzigesmal gelungen, einen Antipoden- 
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kern zu finden, der sich bei seinem Verschwinden verspätet hatte 
(Abb. 27). 

Der Vergleich meiner Beobachtungen an Eremurus spectabilis mit 
STENARS Angaben über Eremurus himalaicus berechtigt zu dem Schlusse, 
daß beide Arten in der Entwicklung ihrer Embryosäcke sehr ähnlich sind. 


Vorliegende Arbeit wurde im Laboratorium der experimentellen Evo- 
lution am Timirjaseff Institut ausgeführt. 

Dem Akademiker S. G. NAWASCHIN drücke ich hiermit meinen herz- 
lichen Dank für seine ständigen Ratschläge und für seine Anteilnahme 
an meiner Arbeit aus. 





Literaturverzeichnis. 


1. Afzelius, K. (1916): Zur Embryosackentwicklung der Orchideen. Sv. bot. 
Tidskr. 10, H. 2. — 2. Bonnet, J. (1912): Recherches sur l’évolution des cellules- 
nourricières du pollen chez les Angiospermes. Arch. Zellforschg 7, H.4. — 
3. Castetter, E. (1926): Cytological studies in the Cucurbitaceae. I. Microsporo- 
genesis in Cucurbita maxima. Amer. J. Bot. 18, Nr 1. — 4. Dahlgren, K. V. 0. 
(1927): Uber das Vorkommen von Starke in den Embryosäcken der Angiosper- 
men. Ber. dtsch. bot. Ges. 45, H. 6. — 5. (1927): Die Morphologie des Nuzellus mit 
besonderer Beriicksichtigung der Deckzellen-Typen. Jb. f. wiss. Bot. 67, H.2. — 
6. (1927): Die Befruchtungserscheinungen der Angiospermen. Hereditas 10. 
— 7. Guignard, M. (1915): Nouvelles observations sur la formation du pollen 
chez certaines Monocotyledones. C. r. Ac. Sci. 161. — 8. (1915 a): Sur la forma- 
tion du pollen. Ebenda 160. — 9. Juel, H. 0. (1915): Untersuchungen über die Auf- 
lösung der Tapetenzellen in den Pollensäcken der Angiospermen. Jb. f. wiss. Bot. 
56. — 10. Latter, J. (1926): The Pollen Development of Lathyrus odoratus. Ann. 
of Bot. 40, — 11. Maige, M. A. (1914): Formation des chromosomes hétéroytpiques 
chez I’ Asphodelus microcarpus. Rev. gén. Bot. 25. — 12. Palm, By. (1920): Pre- 
liminary notes on pollen development in Tropical Monocotyledons. Sv. bot. 
- Tidskr. 14. — 13. Stenar, H. (1928): Zur Embryologie der Asphodeline-Gruppe. 
Ein Beitrag zur systematischen Stellung der Gattungen Bulbine und Paradisea. 
Ebenda 22, H. 1 und 2. — 14. Suessenguth, K. (1920): Beiträge zur Frage des 
systematischen Anschlusses der Monokolyledon. Diss. in Beih. z. Biol. Zbl. 38, 
Abt. II, H. 1. — 15. (1921): Bermerkungen zur meiotischen und somatischen 
Kernteilung bei einigen Monocotylen. Flora 40. — 16. Sehiirhoff, P. N, (1926): 
Die Zytologie der Bliitenpflanzen. — 17. (1928): Uber die Entwicklung des 
Eiapparates der Angiospermen. Ber. dtsch. bot. Ges. 46, H. 8. — 18. Sehnie- 
wind-Thies (1901): Die Reduction der Chromosomenzahl und die ihr folgenden 
Kernteilungen in den Embryosackmutterzellen der Angiospermen. Diss. Jena. — 
19. Sehnarf, K. (1927): Embryologie der Angiospermen. — 20. Täckholm, 6. und 
Séderberg, E. (1918): Neue Beispiele der simultanen und sukzessiven Wandbil- 
dung in den Pollenmutterzellen. Sv. bot. Tidskr. 12, H. 2. — 21. Tischler, 6. 
(1921—1922): Allgemeine Pflanzenkaryologie. — 22. Yamaha, Y. (1926): Uber 
die Zytokinese bei der Pollentetradenbildung, zugleich weitere Beiträge zur 
Kenntnis iiber die Zytokinese im Pflanzenreich. Bot. Mag. Tokyo. 


Planta Bd. 9. 50b 











(Aus dem Cytologischen Laboratorium des Instituts für angewandte Botanik. 
Leningrad — Detskoje Selo.) 


ZUR FRAGE DER KARYOTYPISCHEN EVOLUTION 
DER GATTUNG MUSCARI MILL. 
Von 
G. A. LewrTs«y und E. J. Tron. 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Oktober 1929.) 


Die genauere Erforschung der Morphologie der Chromosomen hat uns 
seit dem Erscheinen der grundlegenden Arbeit von S. NAWASCHIN (1914) 
eine neue Welt von erblichen Besonderheiten der Organismen kennen ge- 
lehrt, die bei Betrachtung sowohl rein systematischer als auch phylo- 
genetischer Fragen Anwendung finden kénnen. Die Untersuchung in 
dieser Richtung hat unter anderem eine Reihe von theoretischen Vor- 
stellungen über die Natur der systematischen Einheiten und ihrer Ent- 
stehung ergeben, die hauptsächlich in den Arbeiten von DELAUNAY 
(1915—1926) niedergelegt sind. Das größte Interesse beansprucht seine 
im Jahre 1922 in russischer Sprache erschienene Arbeit ‚Vergleichende 
karyologische Untersuchungen einiger Muscari Muu.- und Bellevalia 
Lapeye-Arten“. Diese beiden Liliaceengattungen sind sehr nahe ver- 
wandt und grenzen aneinander durch eine Reihe von Arten, die gewisser- 
maßen als Übergangstypen betrachtet werden können. Als solche wird 
z. B. M. acutifolium Botss., „species inter‘ Bellevaliam et Muscari sub- 
dubia“ (Boısster 1884) betrachtet, sowie auch eine Reihe von ver- 
wandter Arten, die sich auch durch die schwache Ausbildung der in 
differentialdiagnostischer Hinsicht so wichtigen Einschnürung des Peri- 
gons (,,Perigonium apice vix constrictum“, Bo1ssıer |. c.) auszeichnen. 
Hierher gehören außer M.acutifolium Boıss. noch die folgenden vier 
Arten: M. pycnanthum C. Koch, M. discolor Boıss. et HAUSKN., M. forni- 
culatum Fomın und M. coeleste Fomıs (Fomın 1908). Nach der Ansicht 
von MISCHTSCHENKO, der die Liliaceae für die „Flora Caucasica critica“ 
bearbeitet hat, haben wir es hier mit einem Falle zu tun, wo nicht nur 
die morphologischen Grenzen zwischen den Gattungen sich verwischen, 
sondern überhaupt die gegenseitige Abgrenzung der Gattungen eine 
gewissermaßen willkürliche ist (S.71). Einige typische Muscari und 
Bellevalia, sowie auch zwei der oben genannten Übergangsarten, und 
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zwar M. acutifolium und M. forniculatum, wurden von DELAUNAY cyto. 
logisch untersucht. Hierbei konnte festgestellt werden, daB die beiden 
letzteren Arten, welche von den Systematikern als Übergangstypen be- 
trachtet werden, hinsichtlich der Morphologie ihrer Chromosomen voll- 
kommen mit den typischen Bellevalia-Arten übereinstimmen und sich 
äußerst scharf von Muscari unterscheiden. Daraus ergibt sich: 1. „daß 
diese beiden Arten, Muscari acutifolium Botss. und Muscari forniculatum 
Fom., nicht der Gattung Muscari, sondern Bellevalia hinzugerechnet 
werden müssen als Bellevalia acutifolia (Boıss.) comb. nova und B. forni- 
culata (Fom.) comb. nova“, und 2. „daß die rein äußere, habituelle Ähn- 
lichkeit dieser beiden Arten mit den übrigen Muscari von keinerlei Be- 
deutung ist und daher die Kluft zwischen den beiden Gattungen in keiier 
Weise durch diese Arten ausgefüllt wird“ (DELAUNAY 1922). 

Die karyotypischen Differenzen zwischen den von DELAUNAY unter- 
suchten Bellevalia- und Muscari-Arten sind t=:-achlich sehr bedeutend. 
Die ersteren besitzen in ihren somatischen Zellen einen Chromosomensatz 
aus 8 Chromosomen, und zwar: 2 fast gleichschenkelige Chromosomen 
(P), 2 hochgradig ungleichschenkelige Chromosomen Q und vier kürzere 
ungleichschenkelige Chromosomen (R und S) (Deraunar |. c.). Es sind 
also „alle Chromosomen aller unters’ :chten Bellevalia zweischenkelig, d.h. 
jedes Chromosom besteht gewissermaßen aus 2 an ihren proximalen Enden 
miteinander verbundenen Chromosomen“ (ebenda S. 13). Die Kernplatten 
von Muscari unterscheiden sich nach DELAUNAY von dem eben be- 
schriebenen Chromosomensatze von Bellevalia ganz bedeutend, wobei 
sie jedoch „bei den verschiedensten Muscari-Arten vollkommen gleich- 
artig, d. h. nach einem für alle Arten gemeinsamen Typus aufgebaut 
sind“ (ebenda). Die diploide Chromosomenzahl beträgt 9 x 2, 9x 4 oder 
in manchen Fällen 9 x 5; „jede 9Chromosomen, also jeder grundsätzliche 
Chromosomensatz enthält immer: 2 längere Chromosomen? die sich 
immer deutlich voneinander unterscheiden lassen, 3 mittelgroße und 
4 kleine Chromosomen. Es kann daher für die Zellkerne aller unter- 
suchten Muscari eine gemeinsame Formel (A, B, €, €, €, d, d, d, d) n 
angegeben werden. Die Chromosomen aller untersuchten Muscari 
sind mehr oder weniger gegliedert‘‘ (ebenda). In einer späteren Arbeit 
des Verfassers (1926) ist eine ausführlichere Charakteristik der Mus- 
cari-Chromosomen vorhanden, die wir buchstäblich anführen: 

„Die A-Chromosomen sind die längsten und besitzen eine Einschnü- 
rung näher von ihrem Proximalende. Die B-Chromosomen sind etwas 
kürzer, mit einer ähnlichen Einschnürung und öfters mit einem kleinen 
Trabanten an ihren Proximal- oder Distalenden. Die ¢-Chromosomen 
sind von mittlerer Länge, mehr oder weniger deutlich dreigliedrig. Die 
d-Chromosomen sind die kürzesten, deutlich zweigliederig, manchmal mit 
einem etwas „abgezogenen“ Ende. Bei den meisten Muscari-Arten ist 
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eins von den vier kurzen Chromosomen (dı) etwas länger als die 
übrigen drei (ds, ds und d,) oder es besitzt einen kleinen Trabanten“ 
(S. 341). 

Auf Grund dieser Ähnlichkeit der Idiogramme der verschiedenen 
Arten ein und derselben Gattung einerseits, die Verfasser auch für die 
Gattung Ornithogalum feststellen konnte, und andererseits infolge der 
großen Differenzen, die in dieser Hinsicht zwischen verschiedenen, wenn 
auch so nahe verwandten Gattungen wie Muscari und Bellevalia bestehen, 
kommt DELAUNAY zur Überzeugung, daß die Eigentümlichkeiten des 
Idiogramms von einer überaus großen Bedeutung sind im Vergleich mit 
den übrigen in der Systematik gebräuchlichen morphologischen Kriterien. 
Es sollen daher nach DELAUNAY insbesondere bei der Feststellung von 
Grenzen der Gattungen die karyotypischen Merkmale als einzig aus- 
schlaggebendes Kriterium herangezogen werden. Es wird sogar an Stelle 
der Bezeichnung „Gattung“ ein neuer Terminus ‚Karyotypus‘ vor- 
geschlagen „für die Bezeichnung einer systematischen Einheit, die Ar- 
ten mit gleichtypischen Zellkernen vereinigt‘. „Der Karyotypus ent- 
spricht scheinbar der Gattung, wenn nur die letztere in ihren natür- 
lichen Grenzen verstanden wird“ (1926, S. 342, siehe auch die Arbeit 
1922, 8. 26). 

Auf Grund ähnlicher Uberlegungen macht DELAUNAY (1928) unter 
anderem auch den Vorschlag, die sieben von ihm untersuchten Arten der 
Gattung Iris in drei besondere Gattungen umzuwandeln — entsprechend 
den drei Sektionen Euxryphion BAKER, Juno BAKER und Oncocyclus 
BAKER. 

„Auf welche Weise verlief die Abscheidung der Gattungen Bellevalia 
und Muscari sowie in morphologischer als auch in karyologischer Hin- 
sicht?“ fragt DELAUNAY. Beim Beginn der Untersuchung ,,konnte man 
hoffen, daß die Erforschung der ‚intermediären Arten‘ die allmählichen 
Übergänge zwischen diesen beiden Gattungen aufklären wird. Wie es 
sich aber herausstellt, sind unsere ‚Übergangsarten‘ tatsächlich nicht als 
solche erwiesen, denn sie gehören ganz bestimmt einer der von uns unter- 
suchten Gattungen an“ (DELAUNAY 1922). „Müssen wir überhaupt an- 
nehmen“, fragt der Verfasser weiterhin, „daß die Abscheidung der Gat- 
tungen Bellevalia und Muscari allmählich stattgefunden hat? Wie hat 
man sich den allmählichen Übergang eines Bellevalia-Kernes in den- 
jenigen vom Muscari-Typus (oder umgekehrt) vorzustellen? Ich muß 
gestehen‘, fährt er weiter fort, ,,daf ich eine solche allmähliche Umwand- 
lung mir absolut nicht vorstellen kann und im Gegenteil an eine plötzliche 
(d. h. ohme jegliche Übergangsstufen verlaufende) Umwandlung des Zell- 


1 Dieselbe Bezeichnung ‚‚Karyotyp‘‘ wurde von einem von uns, unabhängig 
von DELAUNAY, im allgemeinen Sinne einer karyologischen. Charakteristik vorge- 
schlagen (Lewırsky 1924). 
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kernes vom Typus der Bellevalia in denjenigen von Muscari denke!“ 
(ebenda S. 23—24. Von mir kursiv). 

Diese Umwandlung soll nach DELAUNAY infolge ‚eines Zerfalles der 
zweischenkeligen Bellevalia-Chromosomen an ihrer Einschniirungsstelle“ 
sich verwirklichen, „und da ein solcher Zerfall nur momentan (d. h. 
plötzlich) erfolgen kann, so muß auch der Gattungstypus des Muscari 
ebenfalls plötzlich entstanden sein“ (1922, S.29) (Abb. 1). Das zur Her- 
stellung eines kompletten Chromosomensatzes von Muscari (2 n=18) 
noch fehlende Chromosomenpaar soll nach dem Verfasser infolge eines 
„Fehlers der Karyokinese“ entstanden sein. Denselben Standpunkt ver- 
tritt Verfasser augenscheinlich auch in seiner Arbeit vom Jahre 1926, 
insofern als er annimmt, daß ,,durch Historiationen neue Arten und durch 
Revolutionen neue Gattungen (Karyotypen) entstehen“ (S. 357). 

Die Anschauungen von DELAUNAY haben weiterhin schon einen ge- 
wissen Anklang gefunden. So kommt Herrz (1927) auf Grund von cyto- 
logischen Ergebnissen, zwar anderer Art 
als diejenigen von DELAUNAY, zur Über- 
zeugung, „daß in den genannten Familien? V\ \ \ 
wenigstens die Bildung von ‚Gattungen‘ À 
auf ganz andere Weise erfolgt als die Bil- 
dung der Arten‘ (S.409). Was nun spe- li |: + bé 
ziell den Karyotypus von Muscari anbe- 3 § ' 
langt, so führt Morean (1926) das hier „I 5 Scheme der Ummendiung des 


Chromosomensatzes von dem Typus 
angegebene (Abb. 1) Schema des Zerfalles  Bellevalia in denjenigen von dem Ty- 


der „gebogenen“ (bent) Bellevalia-Chromo- ?* Huscari. (ach DELAUNAY 1022, 
somen in die „geraden“ (straight) Chromo- 

somen von Muscari an, „granting that the two chromosome groups may, 
in some of the species at least, bear the interpretation that DELAUNAY 
has put upon them“, obschon „it may appear that other change and 
perhaps changes in genes may be the more immediate cause of the diffe- 
rences in the characters of the different species‘‘ (S. 193). 

Die von einem von uns ausgeführte cytologische Untersuchung einer 
Gruppe von Gattungen, die zur Unterfamilie der Helleboreae gehören, 
führte zu Ergebnissen, die ganz und gar den karyosystematischen An- 
schauungen von DELAUNAY widersprechen (LEwrTsky 1929), und die voll- 
kommen diejenigen Einwände aufrecht erhalten, die kurz nach der Er- 
scheinung der Arbeit von DELAUNAY (1922) gegen diese erhoben wurden 
(Lewrrsky 1924, S. 59—60). Es war daher wünschenswert, die Ergeb- 
nisse von DELAUNAY an der Hand seiner eigenen Objekte einer Nach- 
prüfung zu unterwerfen. Da schon die ersten von uns untersuchten Arten 





1 In morphologischer Hinsicht ist die Gattung Bellevalia primitiver als 
Muscari und kann als ihr unmittelbarer Ahne betrachtet werden. 
2 Scrophulariaceae, Papaveraceae, Ranunculaceae, Onagraceae. 
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der Gattungen Muscari und Bellevalia, die in den Arbeiten von DELAU- 
NAY keine Erwähnung finden, zu Ergebnissen führten, die grundsätzlich 
seinen theoretischen Schlußfolgerungen widersprechen, so hielten wir es 
für angezeigt, noch bevor die endgültige, von einem von uns unter- 
nommene cytologische Bearbeitung dieser Gattungen vollendet ist, sie 
hier zu veröffentlichen. 

Vorerst wollen wir jedoch ausführlicher die Chromosomensätze zweier 
typischer, schon von DELAUNAY untersuchter Arten, und zwar von Belle- 
valia Wilhelmsii (Srev.) G. Wor. (aus dem botanischen Garten in Tiflis) 
(Abb. 2) und Muscari polyanthum Botss. (erhalten von van TUBERGEN, 

Holland) (Abb. 3), beschrei- 


s 
= ben. Wie aus den abgebil- 
deten Kernplatten zu er- 
D 
- LV 


£ 


Zeb &%e a, - 
4 © DORE 
har, 


s 
a? 
P 8 
Abb.2. Kernplatte von Bellevalia Wilhelmsii (STEV.) Abb.3. Kernplatte von Muscari 
G. Wor. Vergr. 2300. polyanthum Bo1ss. Vergr. 2800. 


sehen ist, entspricht das Idiogramm von Bellevalia Wilhelmsii im all- 
gemeinen den von DELAUNAY für diese Art gegebenen Zeichnungen und 
Beschreibungen, indem man ein Paar groBer, fast gleichschenkeliger Chro- 
mosomen (P) 1, ein Paar großer, jedoch stark ungleichschenkeliger (Q) und 
zwei Paare kleinerer, ebenfalls deutlich ungleichschenkeliger Chromoso- 
men (R und S) unterscheiden kann. Eine genauere Vorstellung erhält man 
jedoch bei einer Messung der Chromosomen, die in unserem Falle nach 
der ,,Projektionsmethode“ ausgeführt wurde (Lewırsky, im Druck) *. 
Hierbei ergeben sich für die einzelnen Chromosomen die folgenden Zahlen: 
Bellevalia Wilhelmsit. 

P 8,247,3=15,5 u R 5,8+3,8= 9,6 u 

Q 9,5+2,4—11,9 u S 5,0+3,2= 8,2 u. 
Was nun die Chromosomen von Muscari anbelangt, so ignoriert bei 
ihrer Beschreibung DELAUNAY sonderbarerweise das uns durch die klas- 


1 Die Bezeichnung der einzelnen Chromosomentypen entspricht der von 
DELAUNAY. 
2 Vgl. auch Kacawa 1926/27. 
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sischen Untersuchungen von S. Nawascuin bekannte allgemeine Schema 
des Aufbaues der Chromosomen, welche er selbst ausführlich in einer 
seiner späteren Arbeiten bespricht (DELAUNAY 1929). Während De- 
LAUNAY bei der Beschreibung der. Chromosomen von Bellevalia ihre Zwei- 
schenkeligkeit hervorhebt, sucht er dagegen für die Muscari-Chromo- 
somen diesen Standpunkt und diese Terminologie zu umgehen und gibt 
nur eine ,,Einschniirung“ für die längeren und eine „Gliederung“ für die 
kürzeren Chromosomen an (1926, S. 341). Das wäre noch in seiner Arbeit 
aus dem Jahre 1915 mit der schwach ausgeprägten Gliederung der Mus- 
cari-Chromosomen verständlich, jedoch in der späteren Arbeit (1926), 
obgleich auch hier einige der Chromosomen als einfache ‚Stäbchen‘ ab- 
gebildet sind, tritt das Wesen des Aufbaues der Muscari-Chromosomen 
schon deutlich zutage. Mit Hilfe einer besonderen, von einem von uns 
ausgearbeiteten Methodik (Lewrrsky 1929)! konnten wir stärker diffe- 
renzierte Bilder erhalten (Abb. 3), aus denen ganz klar zu ersehen ist, 
daß die Chromosomen von Muscari, ebenso wie diejenigen von Bellevalia 
immer aus zwei Schenkeln zusammengesetzt sind. Der Unterschied 
zwischen den Chromosomen dieser beiden Gattungen besteht in dem, daß 
bei Muscari 1. die Schenkel der meisten Chromosomen sehr verkürzt 
sind und manche dabei noch 2. eine besondere „sekundäre“ Gliederung 
aufweisen, die zur Bildung kleiner ‚Köpfchen‘ auf einem der Schenkel 
der meisten kürzeren Chromosomen führt. Bei den längsten A-Chromo- 
somen ist unweit der kinetischen Einschnürung am langen Schenkel noch 
eine „sekundäre‘ Einschnürung vorhanden, die man manchmal an beiden 
Tochterchromosomen zu sehen bekommt (siehe oben links)?. Die Chro- 
mosomen von Muscari sind an der Stelle der Verbindung der beiden 
Schenkel mehr oder weniger gekrümmt, wie es auch sonst für die Chromo- 
somen üblich ist. Wie aus der nachfolgenden Tabelle zu ersehen ist, 
unterscheidet sich unsere Analyse des Chromosomensatzes von M. poly- 
anthum (abgesehen von der Beschreibungsterminologie) von den Angaben 
DELAUNAYs, indem schon bei zweien von den kleinsten Chromosomen 
(dı und de) „die abgezogenen Enden“ sich als gut ausdifferenzierte 
Köpfchen ergaben. Die „abgezogenen Enden“ der zwei noch übrig- 
bleibenden, kürzesten Chromosomenpaare (ds und ds) sind wahrschein- 
lich auch Köpfchen, die jedoch nur schwächer abgegliedert sind. 


1 Die ausführliche Arbeit im Druck in ,, Bulletin of Applied Botany, of Gene- 
tics and Plant-Breeding“. 

2 Die kleinere Dicke (sowie die Größe überhaupt) der Chromosomen von 
Musc. polyanthum ist der ganzen Sektion Bothryanthus eigen. In der Sektion 
Leopoldia sind die Chromosomen viel größer und bei manchen Arten fast ebenso 
dick wie bei Bellevalia (vgl. die Abb. 1, 4 und 9 bei DELAUNAY 1926). 
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Chromosomen von Muscari polyanthum Boıss. 


Nach DELAUNAY : 
A. Die längsten, „mit Einschnü- 
rung am Ende“. 
B. Etwas kürzer, „mit Einschnü- 
rung“ und einem Satelliten. 


Nach Lewrrsky und Tron: 
A. Die längsten, stark ungleich- 
schenkelig. 
B. Etwas kürzer, stark ungleich- 
schenkelig, mit einem Satel- 








liten?. 


C1 i " €ı| Von mittlerer Länge, ungleich- 
Be nr er Cf schenkelig, mit Köpfchen. 
€3 EAE 7. €s Von mittlerer Lange, fast gleich- 
schenkelig, mit Köpfchen. 

dı Die kleinen, „zweigliederig‘, dı| Die kleinen, fast gleichschenke- 

„mit einem kleinen Traban- de| lig, mit einem Köpfchen. 

ten“. 
ds) Die kleinsten, ,,zweigliede- ds| Die kleinsten, fast gleichschen- 
ds | rig“, mit etwas „abgezoge- dsj kelig, mit etwas abgezogenem 
da) nem“ Ende. Ende. 

Die Messungen ergaben folgende Zahlen: 
Muscari polyanthum. 


A 3,5+1,5=5,0u 

B 3,0+1,2=4,2 u (+2,2 — Satellit) 
€1€2 1,8 (1,2+0,6)+1,2=3,0 u 

cs 1,6 (1,1+0,5)+1,5=3,1 u 
dide 1,3 (0,9-+0,4) +0,9—2,2 u 
dod. 1,040,9—1,9 u. 


Die von uns oben formulierten Unterscheidungsmerkmale zwischen 
den Chromosomen von Bellevalia und Muscari weisen auch auf den Weg 
hin, durch welchen die Umwandlung des Kernes vom Typus der Belle- 
valia Wilhelmsii in den Kern von Typus Muscari polyanthum statt- 
gefunden hat. Man kann sich den allmählichen Übergang des einer. 
Chromosomentypus in den anderen also sehr leicht ‚vorstellen‘, falls 
man nur einen regelrechten morphologischen Vergleich der beiden Typen 
zugrunde legt. 

Nach DELAUNAY sollen die Idiogramme der Gattungen Bellevalia und 
Muscari vollkommen voneinander verschieden sein, während dagegen die 
der Arten ein und derselben Gattung „vollkommen gleichartig‘ gebaut 
sind. Die von ihm untersuchten beiden ‚Übergangsarten‘ erwiesen sich 
auf Grund ihrer Idiogramme als „typische Bellevalien“. Daraus ergibt 
sich auch die Schlußfolgerung von der Existenz zweier gesonderter 
„Karyotypen“, dieden beiden Gattungen entsprechen, und die ineinander 


ı Nur an einem Chromosome des Paares. 
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nur durch eine plötzliche „revolutionäre“ Umwälzung übergehen können. 
Es muß jedoch hervorgehoben werden, daß DELAUNAY nur 21 Arten von 
Muscari und Bellevalia aus der Gesamtzahl der in der Literatur an- 
geführten ungefähr 120 Arten cytologisch untersucht hatte. Außerdem 
sind zwischen den von DELAUNAY untersuchten Arten zwei Sektionen 
(aus fünf), und zwar Moscharia (der Gattung Muscari) und Hyacinthella 
(der Gattung Bellevalia), überhaupt nicht vertreten. 

Aus der letzteren Sektion konnten wir Bellevalia azurea Fexzı.' 
untersuchen. Ihre Kernplatte ist auf der Abb. 4 zu sehen. Die Chromo- 
somenzahl unterscheidet sich von derjenigen von Bellevalia (8) und ent- 
spricht derjenigen von Muscari: sie beträgt nämlich 2 n—18. Auch das 
allgemeine Bild des Chromosomensatzes entspricht demjenigen von 
Muscari. 

Im Chromosomensatz von Bellevalia 
azurea lassen sich die folgenden 6 Typen 
unterscheiden: TypusI. Zwei Paare gro- 
Ber, stark ungleichschenkeliger Chromo- 
somen. Typus II. Ein Paar ähnlicher, 
ebenfalls ungleichschenkeliger Chromo- 
somen, die sich aber durch die folgen- 
den Besonderheiten auszeichnen. Am 
Grunde des großen Schenkels ist eine 
stark ausgeprägte sekundäre Einschnü-  Abb.4. Kernplatte von Bellevalia azurea 

x FENZL. Vergr. 2800. 

rung vorhanden, entsprechend einem der 

längeren Chromosomen (A) von M. polyanthum (Abb. 3). Am kurzen 
Schenkel ist ein Trabant vorhanden. Der Umstand, daB die Fäden 
der Trabanten bei beiden Chromosomen dieses Paares ungleich lang 
sind, deutet darauf hin, daß wir es hier, wie oben bei Muscari polyan- 
thum, mit einem „karyotypisch heterozygotischen“ Individum zu tun 
haben. Die Chromosomen I’, I? und II gehören zu den größten der Kern- 
platte. Der nachfolgende Typus III (ein Paar) ist auch ein großes, etwas 
ungleichschenkeliges Chromosom, an dessen beiden Enden ein kleines 
Köpfchen oder eine Andeutung eines solehen vorhanden ist. Typus IV 
(ein Paar) entspricht hinsichtlich seiner Morphologie im allgemeinen dem 
Typus III, ist aber durch seine geringere Dimension gekennzeichnet. 
Typus V (drei Paare) — stark ungleichschenkelige Chromosomen von be- 
deutend geringerer Größe als I und II. Bei einem Paar dieser Gruppe 
(V2) gelingt es, am distalen Ende außerdem noch ein kleines scharf ab- 
gesetztes Köpfchen zu differenzieren. Und endlich als VI Typus ist das 
kleinste Chromosomenpaar der Keraplatte zu bezeichnen, das aus zwei 
länglich-ovalen Schenkeln besteht. 





1 Erhalten von van TUBERGEN, Holland, als ,,Muscari azureum“. 
Planta Bd. 9. 51 
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Die Messungen ergaben folgende Zahlen: 
Bellevalia azurea. 
P 6,2+2,1=8,3 u III 3,5+2,6=6,1 u 
I? 5,0+1,6=6,5 u IV 3,1+2,0=5,1 u 
II 5,2(4,0+1,2)+1,2—=6,4 (+24 V (3 Paare) 2,4+1,2—=3,6 u 
— Satellit) VI 1,8+1,6—3,4 u. 


Wir wollen jetzt versuchen, eine Homologisierung der Chromosomen 
von Bellevalia azurea mit denjenigen der von DELAUNAY beschriebenen 
Muscari-Arten durchzuführen und beginnen hierbei mit den größten, 
stark ungleichschenkeligen Chromosomen (I’, I*, II), die den Chromo- 
somen A und B von M. polyanthum sehr ähnlich sind (bei beiden Arten 
besitzt ein Paar einen Satelliten). Bei M. polyanthum sind jedoch zwei 
solche Paare, bei Bellevalia azurea dagegen drei vorhanden. Die näch- 
sten (der Größe nach) zwei Paare der Chromosomen (III und IV) von 
Bellevalia azurea mit ungleich langen und ziemlich kurzen Schenkeln be- 
sitzen an einem der Schenkel ein Köpfchen, am anderen meistens eine 
Andeutung eines solchen. Diese Chromosomen könnte man vielleicht mit 
dem Typus € von DELAUNAY vergleichen, und zwar in dessen maximal 
entwickelten Form, wie z. B. bei M. longipes (DELAUNAY 1926, Abb. 1 
unten). Auch die kleinsten Chromosomen der Kernplatten der bei- 
den Arten (VI bzw. ds) sind einander ähnlich. Jedoch bei den von 
DELAUNAY untersuchten Muscari-Arten sind vier solche vorhanden 
(dı—d,), bei unserer Bellevalia dagegen nur ein einziges (VI). Die ande- 
ren drei Paare der Chromosomen von Bellevalia azurea (V*, V1, V*) 
unterscheiden sich äußerst von den übrig gebliebenen ¢- und d-Chromo- 
somen von Muscari. Es sind die stark ungleichschenkeligen Chromo- 
somen von bedeutend geringerer Größe als I und II. Wir sehen also, daß 
trotz einer allgemeinen Ähnlichkeit des Chromosomensatzes von Belle- 
valia azurea mit demjenigen von Muscari-Arten sie doch einen von dem 
letzteren abweichenden Typus darstellt. Unter anderem sind nämlich 
im Vergleich mit Muscari die Chromosomenschenkel von Bellevalia 
azurea bedeutend stärker entwickelt, was eine Annäherung an die Ver- 
hältnisse von Bellevalia andeutet. Es ist aber eine Reihe von karyoty- 
pischen Merkmalen vorhanden, durch welche sich Bellevalia azurea von 
den übrigen Bellevalien schroff unterscheidet, sich dagegen den unter- 
suchten Muscari-Arten nähert. Hierzu gehören 1. die Chromosomenzahl 
18, die für Muscari typisch ist, 2. die gleichzeitige Anwesenheit großer, 
stark ungleichschenkeliger Chromosomen, sowie auch kleinerer Chromo- 
somen mit stark verkürzten Schenkeln, 3. das Auftreten einer Gliederung 
der Schenkel selbst — in Form von sekundären Einschnürungen und 
Köpfchen. 

Es nimmt also diese Art in karyologischer Hinsicht gewissermaßen 
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eine Mittelstellung zwischen den von DELAUNAY untersuchten Bellevalia- 
und Muscari-Arten ein, wobei sie jedoch den letzteren näher kommt. Es 
ist interessant hervorzuheben, daß die Sektion Hyacinthella, der Belle- 
valia azurea angehört, einerseits auf Grund eines ihrer Merkmale — der 
Abwesenheit der Einschnürung des Perigons und der schwächer aus- 
geprägten Verwachsung seiner Abschnitte — den typischen Bellevalia 
(Sektion Eubellevalia der Gattung Bellevalia) nahekommt, andererseits 
durch die tiefe Lage der Antheren an die Gattung Muscari erinnert. 
Von den Arten, die in systematischer Hinsicht eine intermediäre 
Stellung zwischen den Gattungen Bellevalia und Muscari einnehmen, 
konnten wir noch M. pycnanthum 
C. Koch untersuchen, die wir von 


v. TuBERGEN, Holland, als Belle- . 6 
valia paradoxa erhielten. Diese Art 
kommt der von DELAUNAY unter- 
st a 
Aer 


pP 


suchten M. acutifolium Boıss. sehr 
nahe. Die Kernplatte von M. pyc- 
nanthum ist auf der Abb. 5 gegeben. 
Beim Vergleiche derselben mit den 
Chromosomensätzen von Muscari 
polyanthum (Abb. 3) und Bellevalia 
Wilhelmsii (Abb. 2) ist deutlich zu 
ersehen, daß sie auf Grund der Mor- 
phologie ihrer Chromosomen sich 
entschieden der letzteren nähert. 
Dasselbe ergibt auch die Chromo- 
somenzahl von M. pycnanthum 
2 n — 16, also eine verdoppelte 8. 

Es fragt sich jedoch, inwiefern ir * ““Q'xom vege 
berechtigt sind, diese Kernplatte 

als eine für Bellevalia typische zu bezeichnen. In beiden Arbeiten von 
DELAUNAY ist leider nur eine Kernplatte einer „echten“ Bellevalia ab- 
gebildet, und zwar von Bellevalia Wilhelmsii, deren Chromosomensatz 
wir schon oben beschrieben haben, und mit welcher wir jetzt die Kern- 
platte unserer M. pycnanthum vergleichen wollen. 

Was das eine Paar der großen, fast gleichschenkeligen Chromosomen 
von Bellevalia Wilhelmsii (P) anbelangt, so sind deren im verdoppelten 
Satz von M. pycnanthum zwei Paare vorhanden. An Stelle der zwei 
Paare der kürzeren ungleichschenkeligen Chromosomen R und S der 
Bellevalia Wilhelmsii sind hier vier Paare analoger Chromosomen vor- 
handen, und endlich das eine Paar der hochgradig ungleichschenkeligen 
Chromosomen Q von Bellevalia Wilhelmsii ist hier durch zwei Paare 
verschiedener Länge vertreten. 






51* 














770 G. A. Lewitsky und E. J. Tron: 





Es bildet also der Chromosomensatz von M. pycnanthum C. Kock im 
allgemeinen gewissermaBen eine Verdoppelung der Kernplatte von Belle. 
valia Wilhelmsii. Daher muß diese Art, ganz ebenso wie es seinerzeit 
DELAUNAY mit M. acutifolium Boıss. getan hat, aus der Gattung Mus- 
cari in die Gattung Bellevalia übergeführt werden. 

Es müssen jedoch hier einige auf den ersten Blick belanglose, jedoch 
unseres Erachtens bedeutungsvolle Unterscheidungsmerkmale hervor- 
gehoben werden, welche zwischen den typischen Bellevalien und den- 
jenigen, welche sich dem Muscari nähern, bestehen. Diese Unterschiede 
bestehen darin, daß die beiden Schenkel aller Chromosomen von Belle- 
valia pycnantha im Vergleich zu denjenigen von Bellevalia Wilhelmsii 
deutlich verkürzt sind, was schon bei der einfachen Betrachtung der ent- 
sprechenden Kernplatten ins Auge fällt und genauer durch die Messungen 


Bellevalia Wilhelmsii. Bellevalia pycnantha. 
P 82+73=15,5 u P 7,1+5,6—12,7 u 
Q 9,5+2,4—=11,9 u Q: 7,9+2,0=9,9 u, Qe 4,7+2,0 
R 5,8+3,8= 9,6 u =6,7 u 
S 5,0+3,2= 8,2 u. R 5,1+2,7=7,8 u 
Sı 4,8--2,4—7,2u, Se 4,1+2,5 
—6,6 u. 


Aus den angegebenen Chromosomenmessungen ersieht man auch, daß 
bei Bellevalia pycnantha einige Chromosomentypen (Q und S) in zwei 
verschiedenen Größen vorhanden sind, was auf eine hybridogene Ver- 
doppelung ihres Chromosomensatzes hinzuweisen scheint. 

Messungen derselben Art, wenn auch vermittels einer anderen Me- 
thode, wurden auch von DELAUNAY ausgeführt (1926, S. 344), dessen 
Tabelle wir hier anführen wollen (s. S. 771). 

Aus dieser Tabelle ist die allgemeine Verkürzung der Chromosomen 
der drei letzten Muscari-ähnlichen Bellevalien im Vergleich mit den 
mehr „typischen“ zwei ersteren (bei der gleichen Chromosomenzahl) voll- 
kommen deutlich ohne weiteres zu ersehen. 

Infolge der von uns angewandten Fixationsmethodik konnten wir noch 
eine andere Eigentümlichkeit aufdecken, durch welche sich Bellevalia 
Wilhelmsii und Bellevalia pycnantha voneinander unterscheiden. Es ist 
nämlich bei der letzteren am Grunde des langen Schenkels der Chromo- 
somen ,,Q“ eine Gliederung der gleichen Art vorhanden, wie sie auch bei 
M. polyanthum (A) und Bellevalia azurea (II) auftritt. Eine entsprechende 
Gliederung besitzen auch die gleichschenkeligen Chromosomen ,,P“. Wir 
sehen also, daß diejenigen Bellevalien, die auf Grund ihrer morpholo- 
gischen Merkmale der Gattung Muscari nahekommen, trotzdem sie Chro- 
mosomen besitzen, deren Morphologie im allgemeinen mit derjenigen der 
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Die Chromosomenmessungen bei den Arten von Bellevalia (nach DELAUNAY 1926). 





























Zusammen 
P Q R s 100 für B. 
in u | zygom. an- 
genommen 
B. zygomorpha . . | 8,5+7,5 | 9,5+2,0 | 6,5+3,5 | 6,0+3,5 | 47,0 100 
=16,0 =11p = 10,0 =9,5 
B. Wilhelmsü. . . | 8,0+7,5 | 9,0+2,0 | 6,0+3,5 | 5,5+3,0 | 44,57 95 
=15,5 =11,0 =9,5 =8,5 
B. Fominii . . . . | 7,5+6,5 | 8,54+20 | 5,0+2,5 | 4,5+2,5 | 39,0 83 
= 14,0 =10,5 = 1,0 =7,0 
B. forniculata. . . | 6,5+6,0 | 8,0+2,01] 5,0+2,5 | 4,5+2,5 | 37,0: 79 
=12,5 = 10,0: =7,5 =7,0 
B. acutifolia . . . | 6,5+6,0 | 8,0+2,01:| 4,5+2,5 | 40+2,5:| 36,0: 77 
=12,5 = 10,0: =7,0 = 6,51 


typischen Bellevalien übereinstimmt, immerhin jedoch auch bestimmte 
Besonderheiten aufweisen, die gewissermaBen einen Ubergang zwischen 
beiden Gattungen anbahnen. 
Jetzt wollen wir noch ein 
Muscari, und zwar Muscari 
moschatum WILLD., das zu 
der von DELAUNAY nicht un- 
tersuchten Sektion Moscharia 
gehört, beschreiben (Abb. 6). 
Seine Chromosomenzahl 
entspricht derjenigen von an- 
. deren Muscari-Arten, näm- 
lich 18. Was aber die Mor- 
phologie der Chromosomen J 
anbetrifft, so unterscheiden pb. 6. Kernplatte von Muscari moschatum WILLD. 
sie sich von den sonst bei Vos. 2008, 
Muscari vorkommenden Chromosomen ganz scharf, stimmen dagegen 
eher mit denjenigen von Bellevalia überein. Im Vergleich mit Bellevalia 
Wilhelmsii lassen sie jedoch, ganz ebenso wie wir es für die Muscari-ähn- 
lichen Bellevalien nachweisen konnten, eine deutliche Verkürzung er- 
kennen, wie das aus den folgenden, nach der ,,Projektionsmethode“ 
ausgeführten Messungen zu ersehen ist. 





1 Hier ist „‚die Chromosomenlänge vielleicht etwas geringer als angegeben“ 
(DeLaunay 1926, S. 343). Vgl. dazu unsere entsprechenden Zahlen für Bell. 
Wilhelmsii und Bell. pycnantha. 

2 Bei unserer Bell. Wilhelmsii 45,2 u, bei Bell. pycnantha 35,7 u, bei Bell. 
acutifolia (nach DELAUNAY) — 36,0 u. 
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Muscari moschatum. 
I 7,0+5,4=12,4 u VI 4,2+4,7=8,9 u! 
I 5,744,7=10,4 u VII 5,8+2,0—7,8 u 
II 5,54+4,4= 9,94 VIII 4,7+1,9—6,6 u 
IV 5,6+4,2= 9,84 IX 7,241,2=8,4 u. 


V 4,644,5= 9,1y 


Der Chromosomensatz von M.moschatum besteht also aus vier 
Paaren großer, schwach ungleichschenkeliger Chromosomen (I—IV), 
einem Paare kleinerer, fast gleichschenkeliger (V), einem — mit einem 
großen Anhängsel (VI) und drei Paaren äußerst ungleichschenkeliger 
Chromosomen (VII— IX). 

Am Schlusse muß hervorgehoben werden, daß Muscari moschatum in 
morphologischer Hinsicht durchaus keine Anklänge an Bellevalia zeigt 
und trotz seines eigentümlichen Aussehens doch wohl einen Muscari- 
Typus vorstellt. 

Um einen Vergleich der oben vorgelegten „Karyotypen‘“ (im Sinne 
Lewrrskys 1924)2 zu veranschaulichen, führen wir hier die ,,Idio- 
gramme“ aller besprochener Arten zusammen an (Abb. 7), die auf Grund 
der oben angegebenen Messungen der Chromosomen ausgeführt worden 
sind. 

Zu welchen Schlußfolgerungen berechtigen uns die hier angeführten 
Ergebnisse? Was die systematische Seite der Frage anbelangt, so muß 
betont werden, daß es ganz unmöglich scheint; eine einheitliche karyo- 
logische Charakteristik (abgesehen von der Chromosomenzahl) sowohl für 
die Gattung Bellevalia als für die Gattung Muscari aufzustellen. Wenn 
wir sogar trotz der äußeren Morphologie die Bellevalia azurea der Gattung 
Muscari zurechnen wollten, so würden wir immerhin außer der Zahl der 
Chromosomen keinerlei cytologische Unterschiede zwischen diesen beiden 
Gattungen ausfindig machen können. Die Gattung Muscari wird aber 
dabei eine Reihe von ganz verschiedenen „Karyotypen‘‘ umfassen. 

Es bleibt dann, vom Standpunkte DELAUNAYS aus, nur noch übrig, 
eine jede Form, die sich in karyologischer Hinsicht scharf genug von den 
Nachbarformen unterscheidet, in eine besondere Gattung auszuscheiden, 
wobei vorausgesetzt wird, daß dann „die letztere in deren natürlichen 
Grenzen verstanden wird“ (DELAUNAY 1926, S. 342). In diesem Falle 
werden wir aber die Grenzen der Gattungen eben auf Grund desjenigen 
Merkmals feststellen, dessen ,,Gattungsbedeutung wir eben nachzu- 
weisen suchen. 


1 Die Messung der beiden Chromosomen dieses Paares ergab 
4,1+2,5+0,0+2,5=9,1 y, 
4,2+2,3+0,3+1,7=8,5 u. 

2 Siehe Anmerkung S. 762. 
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Aus dieser Ausführung darf in keiner Weise gefolgert werden, daß 
etwa die Merkmale der Idiogramme von keinerlei oder nur sehr geringer 
Bedeutung sind. Es folgt daraus nur, daß diese Merkmale, ganz ebenso 
wie alle anderen, in verschiedenen Fällen und an verschiedenen Stellen 
des Systems von verschiedener Tragweite sind, wobei sie immer im Zu- 
sammenhang mit anderen systematischen Kriterien angewandt werden 
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Bellevalia pycnantha 
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Bellevalia azurea 
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Muscari polyanthum 


var m 174 \/ Z V4 Dv La 
Muscari moschatum 
Abb. 7. Die Idiogramme der untersuchten Arten von Bellevalia und Muscari. Vergr. 2000. 
müssen. Das Vorhandensein gewisser Unterschiede im Idiogramm zweier 
Formen gestattet uns, diese Formen als weiter voneinander abstehend zu 
betrachten, als es einzig und allein auf Grund rein äußerlicher Merkmale 
erscheinen könnte, jedoch ‚die Charakteristik in Form vom Idiogramm 
eines bestimmten Typus kann dabei Einheiten von größerer oder ge- 
ringerer systematischer Bedeutung umfassen“, die nicht unbedingt mit den 


Grenzen von Gattungen zusammenfallen müssen (LEWITSKY 1929b). Wie 
es in dieser Hinsicht mit den Gattungen Muscari und Bellevalia bestellt 
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ist, das kann nur durch eine ausführlichere Untersuchung der hierzu ge- 
hörigen Arten entschieden werden. 

Trotz der Eigentümlichkeit der Chromosomen der von DELAUNAY 
beschriebenen Muscari-Arten sind sie, wie wir sahen, nach demselben, 
wohl für alle Chromosomen gemeinschaftlichen Typus gebaut, wie auch 
die Chromosomen der typischen Bellevalien. Sie unterscheiden sich von 
den letzteren nur durch die Verkürzung ihrer Schenkel und eine weitere 
Differenzierung dieser, d. h. also durch solche Merkmale, durch welche 
sich die verschiedenen Arten innerhalb der beiden Gattungen voneinander 
unterscheiden. 

Diese Unterscheidungsmerkmale sollen nach DELAUNAY (1926) in- 
folge eines „langwierigen historischen Prozesses‘ entstehen. Es liegt 
kein Grund vor, für die zwischen den Gattungen Muscari und Bellevalia 
bestehenden Unterschiede, die der gleichen Art, jedoch nur stärker aus- 
geprägt sind, einen anderen Ursprung anzunehmen. Diese Schlußfolge- 
rung wird tatsächlich durch die Beobachtungen an Bellevalia azurea be- 
stätigt, deren Chromosomen gerade diese Veränderungen im Sinne einer 
ausgeprägten Annäherung an Muscari aufweisen, die jedoch auf dem 
halben Wege stehen geblieben sind. Der Vorgang der Verkürzung und 
Differenzierung der Chromosomenschenkel beginnt augenscheinlich schon 
innerhalb der Sektion Eu-Bellevalia, und ist gerade bei einer derjenigen 
Arten konstatiert, die auch in morphologischer Hinsicht sich der Gattung 
Muscari nähern. Die Annahme eines Zerfalles der zweischenkeligen Belle- 
valia-Chromosomen, wobei späterhin aus jedem Schenkel wieder ein zwei- 
schenkeliges Muscari-Chromosom entstehen soll, ist daher nicht nur eine 
äußerst verwickelte, sondern auch eine völlig überflüssige Hypothese. 
Zu gleicher Zeit muß dabei auch die in solcher Weise begründete An- 
nahme einer „revolutionären“ Entstehung der Gattungen, im Gegensatz 
zur „allmählichen‘‘ — der Arten, fallen gelassen werden. 
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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut für Biologie, Berlin-Dahlem, 
Abteilung CORRENS.) 


DER EINFLUSS EINIGER BEDINGUNGEN, BESONDERS DER 
BUNTBLÄTTRIGKEIT, AUF DIE ZAHL DER STAUBBLÄTTER 
BEI STELLARIA MEDIA (L.) CYR. 

Von 


Epwın B. Matzke. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. September 1929.) 


Stellaria media Cyr. ist mehrmals in mehr oder weniger eingehender 
Weise untersucht worden. Schon vor 35 Jahren fand BurkıLı (1895) 
unter 5684 Blüten alle Staubfadenzahlen von 0—10. Seine Beobach- 
tungen wurden größtenteils an im Freien wachsenden Pflanzen gemacht. 
Er konnte feststellen, daß die Blüten jüngerer Pflanzen mehr Staub- 
blätter hatten als die von älteren Pflanzen. BURKILL fand keine erheb- 
lichen Unterschiede in der Zahl der Staubgefäße zwischen Pflanzen, die 
in zwei Töpfen in guter Erde wuchsen, und denen in zwei Töpfen, deren 
Erde zur Hälfte Sand beigemischt war; das betrachtete der Verfasser als 
schlechten Boden. Temperatur, meinte BURKILL, könne einen Einfluß 
auf die Staubfadenzahl ausüben, höhere Temperatur eine Zunahme, 
niedrigere eine Abnahme hervorrufen. Da die anderen Bedingungen, 
wie Licht und Feuchtigkeit, in den Untersuchungen nicht kontrolliert 
wurden, müssen diese Angaben als nicht genügend begründet betrachtet 
werden. Es ist auch möglich, daß BuekizL Pflanzen von mehr als einer 
Sippe studiert hat. 

Viel zahlreicher sind die Beobachtungen Remönzs (1903), der 
44542 Blüten ‚ohne Wahl“ im Freien ansah und 29949 Blüten in beson- 
deren experimentellen Untersuchungen. Reımönt fand, daß die Zahl 
der Staubblätter niedrig anfing, ziemlich schnell zu einer oberen Grenze 
stieg und dann wieder schneller oder langsamer zurücksank. Die Ge- 
samtzahlen REınöHts bilden eine zweigipfelige Kurve, deren Hauptgipfel 
bei 3 und deren Nebengipfel bei 5 liegt. Schon von seinen Beobach- 
tungen im Freien behauptete REINöHL: „Orte mit günstigen Wachs- 
tumsbedingungen liefern Material mit hohem Mittelwert und großem 
Variabilitätsindex, Orte mit ungünstigen Bedingungen solches mit nie- 
drigem Mittelwert und kleinem Variabilitätsindex.‘‘ Die Unsicherheit 
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solcher Bestimmungen bei Freilandmaterial, und vor allem die Schwie- 
rigkeit der Bestimmung des Alters, welches eine wichtige Rolle spielt, 
leuchten ohne weiteres ein. Im experimentellen Teil der Untersuchungen 
fand Redux, daß Mittelwert und Variabilitätsindex bei starker Be- 
leuchtung und kräftiger Düngung stiegen, bei schwacher Beleuchtung 
und magerem Boden sanken. Die Temperatur hatte keinen besonderen 
Einfluß. ReıswöHL sagt, daß S. pallida und 8. media neglecta in seine 
Beobachtungen nicht eingeschlossen wurden; doch scheinen die Ergeb- 
nisse durch mögliche Sippenverschiedenheiten, die nicht berücksichtigt 
wurden, etwas an Bedeutung zu verlieren. 

Die Arbeit B£eumors (1910, 1920—21) über S. media besteht aus 
zwei Teilen: der erste enthält eine Beschreibung von 32 Varietäten 
dieser Spezies; der zweite eine Untersuchung einiger dieser Varietäten. 
Daß alle 32 Varietäten als gute Sippen zu betrachten sind, ist kaum 
wahrscheinlich; doch zeigen die Ergebnisse des zweiten Teils dieser 
Arbeit, daß ein klares Verständnis dieser Spezies ohne sorgfältige 
Rücksicht auf die Varietätenfrage nicht möglich ist. BéauInor betont 
die Sippe und das Alter der Pflanzen als die wichtigsten Ursachen bei 
der Entscheidung über die Zahl der Staubblätter. Seine Kurven für die 
Staubblattzahl sind innerhalb der einzelnen Varietäten typisch ein- 
gipfelig. 

Inzwischen erschien die Arbeit Krarts (1917). Dieser Forscher 
konnte experimentell einige Veränderungen bei S. media hervorrufen, 
besonders das teilweise oder fast völlige Verschwinden der Kronblätter. 
Schlechte Gesamternährung und sehr gute Gesamternährung, behauptet 
KRAFT, verursachen die Reduktion der Kronblätter; im letzten Fall 
beruht die Schwächung der Blüten auf starker vegetativer Entwicklung. 
Dann sagt KRAFT weiter: „Da auch ich zehnmännige Stellarien, aus dem 
Freien geholt und den oft geschilderten Bedingungen unterworfen, zur 
Reduktion brachte, steht zu vermuten, daß alle diese Unterarten, von 
neglecta bis pallida bzw. apetala nur als Standortsmodifikationen einer 
einzigen Art aufzufassen sind. Das gleiche gilt von den zahllosen Unter- 
arten, die BÉGUINOT aufgestellt hat (1910).“ Es ist aber nicht gerecht- 
fertigt, ohne eingehende genetische Untersuchung die ganze Frage der 
Varietäten lösen zu wollen. 

Die Gesamtzahlen REINÔHLS für die Staubblätter bilden eine zwei- 
gipfelige Kurve mit dem Hauptgipfel bei 3 und dem Nebengipfel bei 5. 
Béauinors Ergebnisse innerhalb der Sippen gaben immer eingipfelige 
Kurven; BuRKILL betont Temperatur, RemöHL Bodenbeschaffenheit, 
Licht und Feuchtigkeit, B£svmmor Sippenverschiedenheiten, und alle 
drei Forscher das Alter der Pflanzen als wichtige Faktoren für die Be- 
stimmung der Staubblattzahl. Wenn die Ernährung eine Rolle spielt, 
sollten bunte Pflanzen, die offenbar schlechter ernährt sind, wegen ihrer 
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geringen Chlorophyllmenge, einen niedrigeren Mittelwert der Staubblatt- 
zahl zeigen als die grünen. Das Entfernen der Blüten nach der Anthese 


sollte die Ernährungsbedingungen günstiger gestalten, weil dadurch der 
Samenansatz verhindert wird. Auch in der Infloreszenz, die aus geför- 
derten und schwächeren Zweigen besteht, sollte bei genauerer Unter- 
suchung die Rolle der Ernährung erkennbar werden. Da die bisherigen 
Untersucher in ihren Schlüssen durchaus nicht übereinstimmen, habe 
ich von neuem eine Untersuchung der Variation der Staubblattzahl 
unternommen. Geförderte und schwächere Zweige der Infloreszenz 
wurden getrennt studiert und buniblättrige mit grünen Pflanzen der- 
selben Varietät verglichen. Wie im folgenden gezeigt werden soll, läßt 
die Frage sich dadurch in wesentlichen Punkten aufklären. 

Die Pflanzen, die zu diesen Untersuchungen dienten, wurden in 
freundlicher Weise von Herrn Professor CORRENS zur Verfügung gestellt. 
Die Buntheit betrifft alle oberirdischen Teile der Pflanzen, Stengel, 
Blätter und Blüten. Ganze Äste können völlig oder teilweise gelblich- 
weiße Blätter und Blüten tragen; nicht selten sind die einzelnen Blätter 
und Blüten teils grün, teils gelblichweiB ; alle Abstufungen kommen vor. 
Diese bunte Sippe ist von CORRENS (1922) genetisch untersucht worden. 
Er zeigte, daß die Buntheit nur mütterlich vererbt wird, abhängig von 
dem Grad der Buntheit der Fruchtblätter und Kapseln. Samen der rein 
grünen Blüten liefern immer nur rein grüne Nachkommen; Samen der 
bunten Blüten liefern entweder ganz gelblichweiße, bunte oder ganz 
grüne Pflanzen; Samen der rein gelblichweißen Blüten geben immer 
rein gelblichweiße Nachkommen. Die Ergebnisse sind dieselben, ob 
Pollen von grünen oder von bunten Blüten für die Bestäubung benutzt 
wird. 

Die Pflanzen sind hier nach der Buntheit in vier Gruppen eingeteilt: 
A grün, B fast grün, C bunt, D stark bunt. Eine solche Einteilung ist 
nur willkürlich, da keine wirklichen Grenzen vorhanden sind. Durch 
das kräftigere Wachstum der grünen Zweige pflegten die bunten Pflanzen 
in vielen Fällen allmählich etwas grüner zu werden. Jede Pflanze wurde 
einzeln in einen Topf von 11,50 cm Durchmesser gepflanzt und im 
Gewächshaus gehalten. Zur Untersuchung der Blüten wurde eine Lupe 
mit zwölffacher Vergrößerung benutzt. Zuerst wurden die Pflanzen alle 
täglich beobachtet; nachdem das durch die steigende Zahl der Blüten 
unmöglich geworden war, konnten sie nur jeden zweiten Tag, später 
immer nur nach einigen Tagen angesehen werden. Außer den verschie- 
denen Graden der Buntheit und den davon abhängigen Wachstums- 
geschwindigkeiten glichen die Pflanzen einander; sie stimmten mit der 
Varietät S. media typica trichocalyx (BÉauINOT 1910) überein. 

Morphologisch ist Stellaria schon vor vielen Jahren beschrieben 
worden (WYDLER 1843, 1844, 1851, 1859, WicaurA 1846); neuerdings 
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auch von Krarr (1917) und B£sumor (1920—21). Wie schon lange 
bekannt ist, bilden die Äste, die in den Blattachseln entstehen, eine 
Spirale. Ich untersuchte diese Verhältnisse bei 111 Pflanzen. In 56 Fäl- 
len war diese Spirale an der Hauptachse von unten nach oben rechts 
gedreht (im Sinne des Uhrzeigers), in 55 im Gegensinne; bei den Primär- 
zweigen in 98 Fällen rechts, in 113 links gedreht. Das sind keine sehr 
großen Unterschiede. 

Wenn die Spirale, die durch die Zweige an der Hauptachse gebildet 
ist, rechts gedreht ist, entstehen die Kelch- 
blätter der Gipfelblüte der Hau im 
Gegensinn ; wenn die Spirale der Zweige links 
gedreht ist, entstehen die Kelchblätter rechts 
drehend. In der Achsel jedes der zwei Vor- 
blätter der Gipfelblüte der Hauptachse ent- 
stehen Achselsprosse, die nur zwei gegen- 
ständige Blätter und ihre Gipfelblüte tragen. 
Bei S. media sind, wie bei anderen Caryo- 
phyllaceen, die zwei von einem Knoten des 
Blütenstandes entstehenden Zweige von un- 
gleicher Stärke, und in der Regel ist der Kelch 
der Blüte des geförderten Zweiges antidrom 
zu dem Kelch der Blüte des Knotens, von dem 
die beiden Sprosse entstehen, der Kelch des 
schwächeren Sprosess homodrom mit dem der 
Blüte des Primärknotens. Nur im Falle der 
ersten Blüte eines Blütenstandes sind die Ver- Ab». 1. Stellaria media. u 
hältnisse gerade umgekehrt; der Kelch der deren Kelch in einer links gedreh- 
Blüte des geförderten Zweiges ist dann homo- ne m Le # 
drom mit dem der ersten Blüte des Blüten- ben; Bjüten, deren Kelch in einer 
standes. Diese Verhältnisse sind in Abb. 1, Sind auch weiße Seheibchen wie, 
einem Aufriß einer wirklichen Infloreszenz, dergegeben. 
dargestellt. WYpLer faßte jeden solchen Blütenstand als zwei In- 
floreszenzen auf. Ausnahmen von den hier geschilderten Verhältnissen 
sind gar nicht selten; es kommt z. B. öfters vor, daß die zwei Zweige, 
die an demselben Knoten des Dichasiums entstehen, Blüten mit homo- 
dromen Kelchen tragen. 

Im oberen Teil der Tabelle 1 sind die Ergebnisse der Zählung von 
636 Blüten mit 3, 4 und 5 Staubblättern zusammengefaßt. Da die 
geförderten Zweige früher und häufiger blühen, sind die Zahlen, die 
sie betreffen, größer als die der schwächeren. Der untere Teil der 
Tabelle zeigt die Verhältnisse bei 390 Zweigen, die paarweise an 195 Kno- 
ten entstanden sind. Die Ergebnisse zeigen, daß während einer be- 
stimmten Zeit die Zahl der Staubblätter der stärkeren und offen- 
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Tabelle 1. Zahl der Staubblätter in Blüten der geförderten und der schwächeren 
Zweige der Blütenstände. 





Zahl der Blüten der geförderten Zweige mit 
3, 4 und 5 Staubblättern 


Zahl der Blüten der schwächeren Zweige mit 


3, 4 und 5 Staubblättern. 





4 


4 


5 





233 
57% 





136 
33% 


43 
10% 





163 
73% 


46 
21% 








15 
7% 





Zahl der Blüten mit 3, 4 und 5 Staubblättern unter 390 Blüten, die immer paarweise auf dem 


geförderten und dem schwächeren Zweig desselben Knotens standen. 


























geförderte Zweige schwächere Zweige 
3 4 5 3 4 5 
98 73 24 145 39 11 
50% 37% 12% 74% 20% 6% 








bar besser ernährten Zweige des Blütenstandes höher ist als die der 
schwächeren. 

Tabelle 2 gibt die Staubblattzahl in 54 525 Blüten auf 135 Pflanzen. 
Die Befunde von je 10 Tagen des Blühens jeder der 135 Pflanzen 
wurden zu einer Periode zusammengefaBt. In Periode I z. B. sind die 
Zahlen der Blüten mit 3, 4 und 5 Staubblättern während der ersten 
10 Tage des Blühens jeder der 135 Pflanzen zusammengestellt. Im 
ganzen waren es 13 Perioden. Zwar fingen die Pflanzen nicht alle zur 
selben Zeit an zu blühen; die grünen im Durchschnitt etwas früher als 
die bunten. Um môglichst gleiche Entwicklungsstadien für den Ver- 
gleich zu erhalten, wurde dieser Weg benutzt. Das Blühen wurde von 
seinem Anfang, gegen Ende Januar, bis zum Ende Mai beobachtet. Die 
Pflanzen der Gruppe A waren alle rein grün; die der Gruppe B fast grün, 
und in vielen Fällen gerade so üppig wie die grünen Pflanzen. In der 
Gruppe C waren die Pflanzen alle bunt; sie wuchsen langsamer und 
waren mit Ausnahme der letzten Perioden weniger üppig. In der vierten 
Gruppe, D, waren die Pflanzen stark bunt, blühten viel weniger als die 
der anderen Gruppen und waren im Durchschnitt (mit Ausnahme der 
letzten Perioden) noch schwächer entwickelt als die der Gruppe C. In 
Abb. 2 sind die Mittelwerte der 13 Perioden für die Gruppen A, B, C 
und D als Kurven A, B, C und D gezeichnet. Aus ihr sieht man sogleich, 
wie die Staubblattzahl zuerst schnell steigt, dann sinkt, was schon 
RemôeLz betont hat. Jede Kurve steigt wieder in der letzten Periode. 
Das ist aber auf das Absterben der alten, langen Blütenstände zurück- 
zuführen, die weit über die Grenzen der Töpfe wuchsen. Dann blühten 
hauptsächlich nur noch die jüngeren Sprosse. Als die Beboachtungen 
am Ende Mai eingestellt wurden, blühten einige Pflanzen gar nicht 
mehr. Die Mehrzahl aber brachte immer noch einige Blüten hervor. 
Es ist aus der Abb. 2 weiter ersichtlich, daß in den ersten etwa 75 Tagen 
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des Blühens die bunten Pflanzen der Gruppen C und D einen niedri- 
geren Mittelwert der Staubblattzahl hatten als die grünen und fast 
grünen Pflanzen der Gruppen A und B. In den späteren Perioden ist 
der Mittelwert der bunten Pflanzen mindestens so hoch wie der der 
grünen Pflanzen. Es sieht so aus, als ob die Ernährung hier eine Rolle 
spielte. Zuerst waren die bunten Pflanzen sicher schwächer ernährt als 
die grünen und diejenigen, die so wenig bunt waren, daß sie gerade so 
kräftig wuchsen wie die grünen. Dagegen blühten die Pflanzen der 
Gruppen A und B viel häufiger und bildeten zahlreiche Kapseln und 
Samen. Daß dadurch eine Schwächung eintritt, ist zu erwarten. Die 
bunten Pflanzen waren deshalb in den späteren Perioden frischer und 
üppiger als die grünen. Die Standardabweichung (Variabilitätsindex) 





Perioden 
Abb. 2. Kurven der Mittelwerte der Gruppen A, B, C und D, Tabelle 2a. 


und der Variationskoeffizient, Tabelle 2a, steigen und fallen in der 
Regel mit dem Mittelwert. 

Um weiteren Aufschluß über den Einfluß der Ernährung zu erhalten, 
wurden die Blüten an 15 grünen Pflanzen (Gruppe E, Tabelle 2) und 
an 5 bunten Pflanzen (Gruppe F) jedesmal nach der Beobachtung ent- 
fernt. Die Mittelwerte sind als Kurven EZ und F in Abb. 3 gezeichnet. 
Zum Vergleich ist die Kurve der normalen Pflanzen der Gruppe A auch 
dargestellt. In Gruppe F sind die Zahlen infolge der geringen Anzahl 
der Pflanzen nicht besonders zuverlässig. Die Kurve E zeigt sehr deut- 
lich, daß zuerst mehr Staubblätter pro Blüte vorhanden waren als in den 
normalen Pflanzen, später jedoch weniger. Es ist aber zu erwähnen, daß 
jede Pflanze zuerst jeden Tag, später nur immer nach mehreren Tagen 
angesehen wurde. In der Zwischenzeit hatte natürlich immer eine An- 
zahl Blüten mit dem Samenansatz begonnen. Durch das Entfernen 
aller aufgeblühten Blüten wurde ihre Gesamtzahl sehr gesteigert, so 
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Tabelle 2. Zahl der Blüte: 





































































































Periode I Periode II Periode MI 
Zahl der Staubblätter: |2| 3 | a | 5 |a Ja |5 el 3 | ¢ | 
Gruppe A 27 grüne Pflanzen . . ............ 30/13} a]o2/aı|22| | 176] 19) 
Gruppe B 34 fast grüne Pflanzen . . . . . . . . . . .. 1]31| 17] 13]66|49| 27 mil 
Gruppe C 35 bunte Pflanzen . . . . . . . . . . . . . . 36113| 7127130] 7]2|102|° 
Gruppe D 10stark bunte Pflansen. . . . . . . . . . .. 12| 2 4| 2 8 tt 
Gruppe E 14 grüne Pflanzen, Blüten entfernt. . . . . . . 15! 9| 7]42|47]55/1| 172 [17 
Gruppe F 5 bunte Pflanzen, Blüten entfernt. . . . . . . 6| 3 6| 3 S'° 
Gruppe G 6 grüne Pflanzen, in der siebenten Periode zu- 
rückgeschnitten. . . . . . . . . . . . . . 5| 3| 2] 9/10] sjı| 44] 3 
Gruppe H 4 grüne Pflanzen, in der siebenten Periode zu- | 
rückgeschnitten, in der neunten verpflanzt . 4] 2| 1] 4, 7| 3/1} 30) & 
* Weniger 4 
Tabelle 
Periode VIII Periode IX ” 
Zahl der Staubblätter: Jolı| 2 | 3 | a | sJolıla| 3 | 4 
Gruppe A 27 grüne Pflanzen. ......... 20 | 1547 | 208 | 4213 | 1 | 20 | 1484 | 138) 1 
Gruppe B 34 fast grüne Pflanzen. . . . . . .. 1 3 | 1273 19812813 | 5| 13 | 1339 | 163 |? 
Gruppe C 35 bunte Pflanzen. ......... 1| 2] 16| 1064 | 167/36] |1113|11581130|5 
Gruppe D 10 stark bunte Pflanzen . . . . . . . 166| 38|13 2] 240| 41] " 
Gruppe E 14 grüne Pflanzen, Blüten entfernt . . 1117 | 2443 | 198 |43]1 | 4 | 43 | 2454 | 148 | 1 
Gruppe F 5 bunte Pflanzen, Blüten entfernt . . |1|12|] 5| 396| 53]1812 8| 583| 68 
Gruppe G 6 grüne Pflanzen, in der siebenten Pe- 
riode zurückgeschnitten. . . . . . 23| 16| 5 1} 108| 25), 
Gruppe H 4 grüne Pflanzen, in der siebenten Pe- 
riode zuriickgeschnitten, in der neun- 
ten verpflanzé .......... 33| 15/13 93| 10] | 
Tabelle 2a. Mittelwerte (M), Standardabweich gen (* 
Periode I Periode II Periode III Periode IV Periode V Periode VI” 
M oO |" o o| mM 6 vi ıM o v| M o viM € 
Gruppe A [3,41 |0,61| 18[3,74 | 0,76 | 20] 3,68 | 0,73 | 20] 3,50 | 0,65 | 19] 3,40 | 0,64 | 19] 3,34 | 0,61 | 1: 
Gruppe B [3,68 | 0,82 | 22] 3,73 | 0,76 | 20] 3,66 | 0,73 | 20] 3,58 | 0,70 | 20| 3,47 | 0,66 | 19} 3,39 | 0,63 t' 
Gruppe C 13,48 | 0,71 | 203,69 | 0,66 | 18] 3,53 | 0,72 | 20} 3,43 | 0,65 | 19 | 3,35 | 0,61 | 18] 3,27 | 0,60 i 
Gruppe D |3,14 | 0,35 | 1113,33 | 0,47 | 14] 3,76 | 0,68 | 18 | 3,36 | 0,48 | 14 | 3,33 | 0,51 | 15] 3,31 | 0,51 I 
Gruppe E [3,74 | 0,85 | 23} 4,09 | 0.82 | 20] 3,81 | 0,75 | 20] 3,71 | 0,76 | 20 | 3,46 | 0,68 | 20] 3,35 | 0,62 [ 
Gruppe F [3,33 | 0,47 | 143,33 | 0,47 | 14 |3,57 | 0,61 | 171 3,58 | 0,62 | 17 | 3,43 | 0,68 | 20] 3,45 | 0,65 ; 
Gruppe G |3,70 | 0,78 | 21] 3,96 | 0,79 | 20} 3,66 | 0,76 |21|3,49 | 0,71 | 20 | 3,41 | 0,62 | 18] 3,34 | 0,59 f 
Gruppe H |3,57 | 0,73 | 20] 3,93 | 0,70 | 18] 3,70 | 0,80 | 22] 3,56 | 0,67 | 19] 3,31 | 0,54 | 16} 3,28 | 0,55 1 
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Periode IV Periode V Periode VI Periode VII 
2| 3 4 5 lo 2| 3 4 5 lolıj) 2 3 4 5 lesjolıj) 2 3 4451/6 
491|276| 7112 5 | 8121337] 89 2/12] 1181] 367; 99/3 8 | 1337 | 337 | 67 
326 | 202} 75 1/2/530]259| 76/1 1| 7471274| 82 3| 9271242|45 
21198| 84| 25 213421102| 34 5| 8| 5011137| 33 1] 3] 659/110) 28) 1 
30} 17 34| 14 1 62| 23; 2 112| 24| 3 
1 | 431 | 324 | 169 219741383116212|11| 311310] 393 | 129 1| 3 | 10 | 2243 | 303 | 74 
35] 32] 5 31 67| 33 9 1} 110} 51| 15 1] 5| 164} 49| 9 
, 133} 49| 27 208| 82| 23 241| 72| 21 * 176| 49| 9 
1111 77| 56) 14 148! 48] 8 21 215] 59| 10|1|* 3 88| 25| 6 
ın Tage 
ortsetzung). 
Periode X Periode XI Periode XII Periode XIII Gesamt- 
is, » | «he olılz[sTaTlsfolıle| 3 fa]slile] 3 [a [5 [ej “ule 
1811000! 81} 9 112115706147] 411111171413119| 212171248153|116|1} 12171 
10! 965) 94114 211113!572|158|15 61209110! 2 41144120! 3 9 555 
11221 794! 57122 81448]128| 5 51153121] 4 6 753 
4| 241| 28| 8 1 97| 8 22; 311 1 283 
2 | 28 | 1865 | 123 | 17 1121199667! 6 31344129] 1 21189130! 4 16 631 
2114! 679! 58| 7 11 71315119} 1 11146! 3 Ll 17 3 128 
1| 382] 74121 369 | 25 | 10 123| 5| 2 31131]11| 3 2 568 
1} 123] 29) 9 51305|138| 5 2 | 363 | 69 | 20 1} 362] 70} 21 2 436 
54 525 
d Variationskoeffizienten (v) der Zahlen der Tbelte 2. 
Periode VII Periode VIII Periode IX Periode X Periode XI Periode XII Periode XIII 
T o v M o ol M o v M o ol M o v M | 6 | v M 6 v 
26 | 0,53 | 1613,15 | 0,44 | 14] 3,09 | 0,39 | 13] 3,06 | 0,38 | 12] 3,04 | 0,35} 12 | 3,00 |0,35| 12 | 3,24 |0,61| 19 
27 | 0,53 | 16] 3,17 | 0,43 | 14] 3,12 | 0,45 | 1413,10 | 0,39 | 13} 3,10 | 0,47] 15 | 3,04 |0,32) 11 | 3,13 |0,44] 14 
20 | 0,50 | 16} 3,17 | 0,49 | 15] 3,12 | 0,40 | 13] 3,08 | 0,45 | 15] 3,06 | 0,33) 11 | 3,13 0,46] 15 
22 | 0,46 | 143,29 | 0,57 | 17 | 3,18 | 0,46 | 14] 3,14 | 0,46 | 15] 3,05 | 0,40) 13] 3,19 |0,48| 15 
ı6 | 0,46 | 15] 3,10 | 0,37 | 12] 3,05 | 0,32 | 10] 3,06 | 0,33 | 11 | 3,05 | 0,32) 10 | 3,07 10,30 10} 3,16 |0,43| 14 
26 | 0,59 | 18] 3,16 | 0,53 | 17] 3,10 | 0,40 | 13] 3,07 | 0,37 | 12] 3,03 | 0,31} 10] 3,01 |0,16| 5) 3,07 0,31! 10 
9 | 0,53 | 16] 3,59 | 0,68 | 19] 3,22 | 0,48 | 15] 3,24 | 0,52 | 16] 3,11 | 0,39) 133,07 |0,31) 10 3,09 |0,41| 13 
28 | 0,59 | 18] 3,67 | 0,80 | 22] 3,15 | 0,43 | 14] 3,28 | 0,57 | 17] 3,12 |0,40} 13] 3,24 |0,53| 16 | 3,24 0,53| 16 
52a 


Planta Bd. 9. 
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daß in einem Falle 167 Blüten auf einer Pflanze an einem Tage beob- 
achtet wurden; die höchste Zahl auf einer Pflanze an einem Tage unter 
den Pflanzen der Gruppe A war 72. Durch das Erzeugen der großen 
Mengen Blüten wurden die Infloreszenzen der Pflanzen der Gruppe E 
schließlich sehr lang, die Vorblätter und Blüten klein. Es ist daher 
leicht verständlich, daß die Mittelwerte der Gruppe E in den Perioden 
VII, VIII und IX niedriger sind als die in anderen Gruppen. Dieses Ver- 
halten war bei den Pflanzen der Gruppe F wegen des langsameren Wachs- 
tums weniger deutlich. 

#0 
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30 


30 


Perioden 
Abb.3. Kurven der Mittelwerte der Gruppen A, E und F, Tabelle 2a. 


In den Gruppen G und H befinden sich sechs bzw. vier grüne Pflan- 
zen, die während der siebenten Periode zurückgeschnitten wurden, so 
daß alle Blütenstände entfernt waren. Dann konnten nur die jüngeren 
Sprosse blühen. In Abb. 4 sind die Mittelwerte der Gruppen G und H 
als Kurven eingezeichnet; zum Vergleich ist die Kurve der normalen 
Pflanzen der Gruppe A auch dargestellt. In beiden Fällen stieg der 
Mittelwert nach dem Zurückschneiden erheblich. Dadurch wird das 
Steigen der Kurven in Abb. 2 und 3 in den letzten Perioden leicht ver- 
ständlich ; durch das Absterben der älteren Blütenstände war in Wirk- 
lichkeit dasselbe Ergebnis mindestens annähernd erreicht. 

Am Ende der neunten Periode wurden die vier Pflanzen der Gruppe H 
in größere Töpfe verpflanzt. Obwohl der Mittelwert zu der Zeit nie- 
driger war als der der Pflanzen in Gruppe G, wurde er in den letzten 
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Perioden etwas höher. Bei diesen Versuchen fällt es wieder auf, daß die 
augenscheinlich besser ernährten Blüten einen höheren Mittelwert der 
Staubblattzahl haben. Durch das Zurückschneiden blieben natürlich 
nur die jungen Sprosse der nahe am Wurzelsystem stehenden Knoten 
der älteren Zweige übrig. So war der Ort der neuen Blüten für bessere 
Ernährung günstiger. Die Mittelwerte sanken aber sofort wieder. Das 
war aber zu erwarten, da die Pflanzen schon etwa 80 Tage in den 
11,50-cm-Töpfen geblüht hatten und diese ganz durchgewurzelt waren. 

Diese verschiedenen Untersuchungen zeigen, daß innerhalb der einen 
Varietät Unterschiede in dem Mittelwert der Staubblattzahl nachge- 
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Abb. 4. Kurven der Mittelwerte der Gruppen A, G und H, Tabelle 2a. 


wiesen werden können. Sie werden durch das Alter der Pflanzen, die 
Buntblättrigkeit, das Entfernen der Blüten und das Abschneiden der 
alten Infloreszenzen hervorgerufen. 

Tabelle 3 und Abb. 5 und 6 zeigen die Zahlen der Blüten der Grup- 
pen A—F mit 0—6 Staubblättern. Man sieht, daß die Kurven hier 
immer eingipfelig sind; in jedem Falle ist die Form durchaus ähnlich. 
Die Zahlen der Tabelle 3 enthalten natürlich nur die untersuchten 
Blüten und nicht alle Blüten der Pflanzen. Daß die Form der Kurven 
durch die Beobachtung sämtlicher Blüten sich wesentlich ändern würde, 

ist aber nicht anzunehmen. Für Pflanzen unserer Sippe sind unter den 

hier geschilderten Umständen die Kurven zuverlässig. Diese Ergeb- 

nisse stimmen mit denen BéauInors überein. Wie schon oben erwähnt 

wurde, fand er typisch eingipfelige Kurven innerhalb der Varietäten. 
52* 
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Tabelle 3. Zahl der Blüten der Gruppen A—F mit 0—6 Staubblättern. 
Zahl der Staubblätter 


















































0 1 2 3 4 5 6 

Grupp A... 10 8 122 9477 2049 601 4 
woe. 8 7 56 7305 1716 462 1 

at Wake 3 10 81 5482 933 243 1 
à 2 1 0 6 1028 210 38 0 

à D; 4 12 131 | 13478 2231 775 0 

VX ati 3 6 45 2603 399 72 0 
Gesamtzahlen . 29 43 441 | 39373 7538 | 2091 6 


Die Gesamtzahlen REeNÔKIs bilden dagegen eine zweigipfelige Kurve. 
Daß die Zweigipfeligkeit durch Untersuchung verschiedener Sippen 




































































verursacht wurde, ist sehr wohl 14000 
môglich. Nur für einzelne Varie- | 
täten und unter bestimmten Be- 13000 i 
dingungen können die Kurven als 12000 
zuverlässig gelten. i} 
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Abb. 5. Kurven der Zahl der Blüten der Abb. 6. Kurven der Zahl der Blüten der Gruppen 
Gruppen A, B und C mit 0 bis 6 Staubblättern. D, E und F mit 0 bis 5 Staubblättern. 


Es ist schon seit langer Zeit bekannt, daß die Blüten der Caryo- 
phyllaceen „kontabeszente‘‘ Antheren haben können (GARTNER 1844). 
Es kommt auch nicht selten vor, daß alle Staubgefäße untauglich sind, 
die Blüten daher weiblich sind. Bei S. media gibt es alle Stadien des 
Verschwindens der Staubblatter ; sie sind oft nur kontabeszent;; manch- 
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mal ist das Staubblatt dabei etwas verkleinert, oder die Anthere er- 
scheint nur wie eine ganz winzige Membran. Mürzer (1873) bemerkte, 
daß bei dem Verschwinden der Staubblätter, die den zwei äußeren 
Kelchblättern opponiert sind, die Honigdrüsen noch erhalten bleiben. 
In einzelnen Fällen findet man Drüsen ohne Staubblatter; gewöhnlich 
ist das aber nicht der Fall. In den Tabellen 1, 2 und 3 sind alle Staub- 
blätter, tauglich und untauglich, zusammengefaßt. 

Variationen in der Zahl der Fruchtblätter sind auch schon beob- 
achtet worden. BuRKILL (1895) fand unter 5697 Blüten 8 mit 4 Frucht- 
blättern, 8 mit 2, und 2 Blüten „with the ovary partly aborted and 
functionless‘‘, KRAFT (1913) 2—7 Fruchtblätter, ohne Zahlen anzugeben. 

Unter den 54 525 von mir untersuchten Blüten wurden nur 65 mit 
einer abweichenden Karpellzahl gefunden. Die Ergebnisse sind in 
Tabelle 4 dargestellt. Sogar mit einer Lupe ist es manchmal schwer, 
die Zahl der Narben festzustellen, besonders wenn die Blüten sich erst 
öffnen. Es besteht daher die Möglichkeit, daß nicht alle Blüten mit 
abweichender Zahl zur Beobachtung gelangten. Daß aber Blüten mit 
mehr oder weniger als drei Narben nur sehr selten vorkommen, ist 
unzweifelhaft. 


Tabelle 4. Blüten mit einer abweichenden Zahl der Narben. 





Blüten mit einer abweichenden Zahl der Narben 





5 


Zahl der Narben . . . | 0 
1 


Zahl der Blüten. . . . . 10 








1 2 u 
un 
Unter den Blüten ganz ohne Fruchtblätter befanden sich einige mit 
normalen Staubblättern und andere ohne Staubblätter. Kelch und 
- Krone waren in der Regel normal. Es gibt also trimonözische Pflanzen, 
die zwittrige, männliche und weibliche Blüten haben. Gynomonö- 
zische Pflanzen kommen auch häufig vor. Infolge der Seltenheit rein 
männlicher Blüten im Verhältnis zu den weiblichen, ist es sehr fraglich, 
ob andromonözische Pflanzen zu finden sind. Nach Schutz (1890) soll 
es auch gynodiözische Pflanzen geben. Die Blüten mit zwei Narben 
bilden gewöhnlich Kapseln, die mit vier Klappen aufspringen und be- 
stehen wahrscheinlich wirklich aus zwei Fruchtblättern; diejenigen mit 
vier Narben haben manchmal achtklappige Kapseln, häufiger scheinbar 
Kapseln mit weniger Klappen. Doch wurden nicht genügend Exem- 
plare gefunden, um endgültige Schlüsse zu ziehen. 

Außer Stellaria media gibt es noch einige Pflanzen, bei denen eine 
Änderung der Staubblattzahl durch äußere Bedingungen hervorgerufen 
wird. Die bedeutsamsten Untersuchungen über Blütenvariation ver- 
danken wir Kızss (1905, 1907). Dieser Forscher fand, daß bei Sedum 
spectabile der Mittelwert der Staubblattzahl sowie der Variabilitätsindex 
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unter verschiedenen Bedingungen sich sehr änderten. Kress konnte 
nach den Kurven, die die Variationen der Staubblattzahlen darstellten, 
sechs Haupttypen unterscheiden, je mit verschiedenem Mittelwert und 
Variabilitätsindex. Diese Haupttypen waren durch Zwischenformen ver- 
bunden. Alle diese Variationen, meinte KLEBs, sind durch gewisse Kom- 
binationen äußerer Bedingungen, wie Düngung, Feuchtigkeit, Licht und 
verschiedene Chemikalien, bestimmt. Die Blumen- und Fruchtblätter 
waren verhältnismäßig konstanter ; erst bei starken Veränderungen der 
äußeren Bedingungen, z. B. in rotem Licht, war hier eine Steigerung 
der Abweichungen deutlich. Bei Sempervivum fand KLEBs auch Varia- 
tionen. Alle Abweichungen führt er auf äußere Bedingungen zurück. 

Schon vor vielen Jahren hat GoEBEL (1882) behauptet, daß bei 
einigen Rosaceen die Zahl der Staubblätter bei Ernährungsmangel ge- 
ringer ist. „Wir wissen, daß Agrimonia Eupatoria auf Waldboden, an 
Wegen etc. häufig nur fünf Stamina, eben die fünf des ersten Kreises, 
zeigt, daß sie aber bei Kultur, also besserer Ernährung, bis zu 20 Staub- 
gefäße produziert. Auch hier aber pflegen die obersten Blüten einer 
Inflorescenz, in welcher also gewissermaßen schon eine Erschöpfung 
eingetreten ist, die wenigsten Staubgefäße zu besitzen.‘ WARMING 
zeigte, daß bei Papaver somniferum die zahlreichen Staubblätter bei 
schlechter Ernährung bis auf 3—4 verringert werden (zitiert nach GOEBEL 
1904, S. 785). Die Beobachtungen Rernéuts über Stellaria media, in 
denen die wichtige Rolle der äußeren Bedingungen hervorgehoben wird, 
sind schon oben erwähnt worden. Bei dieser Pflanze hat später BÉGUINOT 
den Einfluß der Sippenverschiedenheiten auf die Staubblattzahl betont, 
während beide Autoren, wie auch Burk, erkannten, daß das Alter 
der Pflanzen von Einfluß ist. Kıess führte die Variationen bei Sedum 
auf gewisse Kombinationen äußerer Bedingungen zurück. Es ist aber 
klar, daß bei Stellaria media die Verhältnisse durch die starke Wirkung 
des Alters der Pflanzen verwickelt werden. Wie die Tabelle 2 Gruppe E 
zeigt, ist die Abnahme des Mittelwertes mit dem steigenden Alter wirk- 
lich durch Ernährungsbedingungen bestimmt. Die große Anzahl reifen- 
der Kapseln verlangt verhältnismäßig große Mengen Nährstoffe. Diese 
verschiedenen Untersuchungen zeigen, daß innerhalb der einen Varietät 
Unterschiede in dem Mittelwert der Staubblattzahl nachweisbar sind; 
diese werden durch das Alter der Pflanzen, die Buntblättrigkeit, das 
Entfernen der Blüten und das Abschneiden der alten Infloreszenzen 
hervorgerufen. 

Man könnte vermuten, daß bei jeder Pflanze ein besonderer Typus 
der Verteilung der Blüten mit vielen und wenigen Staubfäden vorhanden 
ist. So fanden ScHuız (1888) bei Galium Cruciata und Salvia silvestris 
und CoRRENS (1908, 1928) bei Satureia hortensis, Gewm intermedium 
und Geranium silvaticum bestimmte räumliche Verhältnisse in den In- 
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floreszenzen. Bei Satureia sind die ersten Blüten der Infloreszenz 
zwittrig, die später angelegten weiblich; bei Geranium silvaticum da- 
gegen waren die ersten Blüten weiblich, die späteren mehr oder weniger 
Zz = 

Wenn bei Stellaria media ein bestimmter Typus besteht, sollten die 
ersten Blüten einer Infloreszenz eine geringe Zahl von Staubfäden 
haben, die nächsten eine höhere, und dann sollten in den späteren 
Blüten wieder geringere Zahlen vorkommen. Beim Abschneiden der 
älteren Infloreszenzen bleiben nur die jüngeren, näher am Wurzel- 
system stehenden Sprosse übrig, die neue Infloreszenzen bilden und auf 
diese Weise wieder höhere Zahlen der Staubblätter erreichen sollten. 
Durch die Entfernung der Blüten wird die Zahl der Blüten pro Pflanze 
sehr gesteigert. Dann könnten die ersten Blüten, die auf diese Weise 
zur Entwicklung gebracht werden, auf dem Teil der Infloreszenz stehen, 
der durch eine höhere Zahl der Staubgefäße charakterisiert ist. Um 
diese Frage endgültig zu lösen, müßten nicht nur einzelne Pflanzen (wie 
in den vorliegenden Untersuchungen), sondern jeder der vielen Blüten- 
stände für sich untersucht werden. Die Ergebnisse der Versuche 
REINOHLs zeigen, daß Blüten mit drei, vier und fünf usw. Staubblättern 
wahrscheinlich nicht an unveränderlich bestimmten Stellen in der In- 
floreszenz vorkommen. Sogar wenn alle Blüten der Pflanzen untersucht 
wurden, erhielt Reıwört erhebliche Unterschiede in der Zahl der Staub- 
blätter zwischen gut und schlecht ernährten Pflanzen, obwohl die Ge- 
samtzahl der Blüten in beiden Fällen ziemlich gleich war. Ein Einfluß 
des Ortes in der Infloreszenz ist weiter unwahrscheinlich, da ich fand, 
daß die Gipfelblüten der Hauptachse oder die eines Seitenzweiges drei, 
vier oder fünf, vielleicht auch noch mehr oder weniger Staubblätter 
haben können. 

Phänotypische Veränderungen in den Geschlechtsverhältnissen bei 
gemischtgeschlechtigen Pflanzen sind in den drei Jahrzehnten dieses 
Jahrhunderts eingehend untersucht worden (siehe besonders CORRENS 
1928). Bei Arisaema und Zea handelt es sich um männliche und weib- 
liche Blüten; bei Satureia um zwittrige und weibliche Blüten, und in 
jedem dieser Fälle spielt die Gesamternährung eine bestimmte Rolle. 
Sedum spectabile und Stellaria media geben Beispiele von Pflanzen, in 
denen ähnliche Veränderungen nachweisbar sind. Obwohl sie typisch 
zwittrige Blüten bilden, ist das Verhältnis männlich : weiblich in den 
einzelnen Blüten nicht konstant. Es ändert sich in der oben beschrie- 
benen Weise und ist durch bestimmte Bedingungen kontrolliert. Bei 
diesen Pflanzen scheinen die Anfangsstadien der Monözie vorzukommen. 
Die Fähigkeit zum Variieren muß in hohem Grade erblich sein; die 
Äußerung dieser Fähigkeit muß durch bestimmte Bedingungen hervor- 
gerufen werden. Theoretisch ist es vielleicht vorstellbar, tatsächlich 
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aber nicht möglich, die Bedingungen so zu kontrollieren, daß dasVerhält- 
nis in den Blüten immer konstant bleibt. Eigentümlichkeiten der ein- 
zelnen Pflanzen müßten auch in Betracht gezogen werden. 

Zum Schluß möge bemerkt sein, daß die Unterschiede zwischen den 
bunten Pflanzen der Gruppen C und D und den grünen und fast grünen 
Pflanzen nicht so groß sind, wie man erwarten könnte. Wenn man aber 
bedenkt, daß außer der Buntblättrigkeit auch Licht, Feuchtigkeit, Bo- 
denbeschaffenheit und besonders das Alter der Pflanzen eine Wirkung 
ausüben, und daß die Pflanzen sich nicht alle mit derselben Geschwindig- 
keit entwickeln — besonders nicht die bunten und die grünen —, dann 
ist es vielleicht umgekehrt erstaunlich, daß überhaupt deutliche kon- 
stante Unterschiede hervortreten. 


Zusammenfassung. 

I. Untersucht wurde die Variation der Staubblattzahl bei Stellaria 
media. 

1. Der Mittelwert der Staubblattzahl steigt während der ersten Tage 
des Blühens, erreicht aber sehr bald eine obere Grenze und sinkt dann 

2. Bunte Pflanzen haben zuerst einen etwas niedrigeren Mittelwert 
als grüne oder fast grüne Pflanzen. 

3. Durch schnellere Entwicklung und das Hervorbringen vieler 
Kapseln ist der Mittelwert der grünen und fast grünen Pflanzen später 
geradeso niedrig wie der der bunten Pflanzen oder niedriger. 

4. Eine Entfernung der Blüten nach der Anthese verursacht zuerst 
eine Zunahme, später eine Abnahme des Mittelwertes. 

5. Abschneiden der ganzen Infloreszenzen und der oberen Teile der 
alten Zweige verursacht eine Steigerung des Mittelwertes. 

6. Die Gesamtzahlen der Blüten, die unter den hier geschilderten 
Umständen produziert werden, bilden in jedem Falle eine eingipfelige 
Kurve mit dem Gipfel bei 3. 

7. Ernährung im weitesten Sinne des Wortes spielt eine wichtige 
Rolle in der Entscheidung über die Staubblattzahl bei Stellaria media. 

II. Neben der Normalzahl von drei Narben wurden in 0,12% auch 
abweichende Zahlen (von 0—5) beobachtet. 


Herrn Geheimrat Professor Dr. C. CoORRENS möchte ich für seine 
Ratschläge und Hilfe ergebenst danken. 
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